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諸  言 
 
氾濫原湿地に生息する淡水魚の危機的状況と保護の必要性 
現在，生物多様性の喪失が地球規模で急速に進行している（Myers et al., 2000; 
Roberts et al., 2002; Brooks et al., 2006）．特に淡水生態系は，森林生態系や海洋生
態系などと比して，世界的に生物多様性の減少が最も著しい生態系の 1 つと評
価されており，その保全が急務となっている（Millennium Ecosystem Assessment, 
2005; Secretariat of Conservation on Biological Diversity, 2010）. 
淡水生態系の大きな特徴はその構造にあり，比較的閉じた環境である湖沼生
態系，陸上生態系とのつながりが大きい河川などの河川生態系，そして農地な
どに利用され，自然界で最も生産的な湿原生態系に区分することができる．湿
原の 1 つである氾濫原湿地は，水域と陸域との間にある生態的移行帯であり
（Gregory et al., 1991; Malanson, 1993），その範囲は水理学的，地形学的，生態学
的基準によって線引きされている（Tockner and Stanford, 2002）．氾濫原は，定期
的あるいは不定期に冠水する環境に適応した多様な生物相を育むという重要な
機能を有することから，世界の多くの地域において，生物多様性や生物生産の
中枢とされている（Gibbs, 2000; King et al., 2003; Chipps et al., 2006; Davis et al., 
2007; Nakamura et al., 2007）．そのため，氾濫原湿地は生物多様性保全の観点から
非常に重要であり，陸域生物だけでなく，水域生物である魚類にとっても重要
な生態的機能を持っていることが報告されている（Halyk and Balon, 1983; Moses, 
1987; Halls et al., 1999; Havel et al., 2000; Adis and Junk, 2002; Craig et al., 2004）．し
かし，世界の氾濫原面積については，ヨーロッパや北米では氾濫原の 90%以上
がすでに耕作地となっており，その機能が大きく低下しているといわれている
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（Tockner and Stanford, 2002）．このような状況に対し，ヨーロッパを中心に河川
氾濫原を復元する動きが始まっている（Tockner et al., 1998, 2003; Jaeggi and Zarn, 
1999; Buijse et al., 2002）． 
日本では，国土の約 1割にあたる洪水氾濫域に，人口の約半分，資産の約 3/4
が集中している（国土交通省, 2014）．このため，洪水による被害を防ぐため，
堤防の築造，河道掘削やダムの建設等の治水対策が進められてきたことにより，
氾濫の頻度が低下し，その規模も縮小した．また，人間活動の拡大に伴い，湿
地の埋め立てや干拓が進み，数百年の内に日本の湿地は大きく失われ（Washitani, 
2001; Yoshimura et al, 2005），明治・大正時代には約 2,100km2存在した日本の湿
地は，現在では 800 km2まで大幅に縮小している（国土地理院, 2000）． 
日本に生息する純淡水魚は約 90種知られており，その多くはコイ科魚類であ
る（環境省, 2015）．それらコイ科魚類の多くは氾濫原湿地を利用している（Abe 
et al., 2007a, b; 厳島ほか, 2009; 永山ほか, 2012a）．特に水田地帯は，主に河川氾
濫原を改変して造成された人工的な土地ではあるが，そこは二次的自然として
氾濫原湿地の代替として多様な生物の生息場となっている（斉藤ほか, 1988; 
Elphick and Oring, 1998; 長谷川, 1998; 日比ほか, 1998）．絶滅危惧種に指定され
ているコイ科魚類のほとんどは生活段階の一時期，あるいは生活史全般を通し
て，水田や水路を氾濫原湿地に代わる場として利用している（Nagata and Nakata, 
1988; 斉藤ほか, 1988; 片野ほか, 2001; 岩田, 2006; Suzuki et al., 2008; Onikura et 
al., 2009; 環境省, 2015）．これらのことから，氾濫原湿地を再生させることを目
的として，生物の生息・生育場所として水田の湿地としての機能を高める冬季
湛水等の取り組みが全国的に広がりを見せている（呉地, 2007; Washitani, 2008）．
また，社会的価値観および河川法改正の変遷に伴い，河川管理も治水を至上の
目的としたものから生態系の保全も配慮した流域管理へと転換しつつあり（中
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村, 1999; 谷内, 2005; 宮永, 2014），行政側でも淡水魚の生態系保全が施策として
実施されている（氷見市教育委員会, 2003; 岡山市教育委員会, 2010; 渡辺, 2012）． 
一般に淡水魚を含む希少種を守ることは保護（protection）と呼ばれ，これに
は，野外の生息環境の保全（conservation）と人工飼育下に隔離した状態で維持
する系統保存（preservation）が不可欠であり，両概念が一体とならなければ希
少生物は守れないとされている（Ryder et al., 2000; 細谷, 2006）．加えて，近年で
は，両概念に加えて活用（application）の重要さが認識されつつある（西尾, 2011）． 
野外の生息環境の保全とは，対象種の生息域において人間活動の影響を極力
排除し厳正に保護することだけで達成されるものではなく，必要に応じて悪化
した生息環境を復元することや，環境維持のために人為的に手を加えることも
含まれる（プリマック・小堀, 1997; 鷲谷, 1999; Pullin, 2002; 森・片野, 2005）．
特に淡水魚はその生息域が人間活動の場と重複する場合が多い．例えば，水田
地帯においては，人間の農事活動が直接的に河川や魚類に与える影響が大きい
ことから，数多くの研究がなされている（Naruse and Oishi, 1996; Katano et al., 
2003; Abe et al., 2007a, b; 金尾ほか, 2009）．自然環境の保全と人間活動の持続的
利用の両立を図る場合，対象となる農事活動等の人為的活動がどの程度まで環
境のなかで許容されるのかといった検討も重要である（玉井, 2000）．そのため
には，対象種の生息に適した環境要因を明らかにする必要がある．特に水田地
帯では，集水域内における人間の農事活動が直接的に河川に与える影響が大き
いことから，河川のみならず，その集水域も含めた研究が必要となる．さらに，
保全指針の策定には，対象種における生息環境の客観的な基準が求められるこ
とが多く，生態研究における環境の定量化および評価法の確立が大きな課題と
なっている． 
一方，系統保存は希少種を保全する上で，将来の絶滅の危険性を分散させ，
4 
 
自然集団の維持や再定着のために生息地への再導入（自然個体群サイズの強化）
を目的とし，個体を地域集団の固有性および集団内の遺伝的多様性の双方を維
持することが求められている（Frankham et al., 2002; 環境省, 2009）．しかしこれ
まで，遺伝的多様性の低下に配慮した系統保存を行っている例は少なく，特に
在来淡水魚においては殆んどない．そこで，保存池における飼育個体群の近親
交配の程度を把握し，飼育個体群の遺伝的多様性が低下傾向である場合には，
各小規模池間で個体を交換することで多様性の回復を図ることが必要である
（Frankham et al., 2002）．また，定期的に野外個体群の一部を保存池に放流する
ことによって各飼育個体群を維持してくことも必要であることが指摘されてい
る（氷見市教育委員会, 2008; 山崎ほか, 2010）．これらの手法を用いながら，特
に野外の集団サイズが小さい個体群においては，少なくとも保存集団における
遺伝的多様性の目標値として，野外集団あるいは保存池に導入した創始者集団
と同等程度の多様性の維持を目指す必要がある．加えて，保存池における種の
保存の弊害として，規模の大きな保存池などの人為的管理下における飼育は，
飼育環境への適応を避けるための積極的な対策を講じなければ，しだいに多様
性が消失することが指摘されている（Frankham et al., 2002）． 
近年その価値が認識されつつある希少種の活用（application）は，保全・保存
に加えて，天然記念物などの文化財を保護していく上で必要不可欠な概念とな
る（西尾, 2011, 2014）．活用とは，希少種などを公共の財産として，本来の価値
や魅力を社会に示すことであり，活用の一般的な方法は，公開などの普及啓発
である．すなわち希少種を気軽に眺め親しめる存在にすることが、地域におけ
る最も有効な活用の手法である．特に，淡水魚は生息環境が水中であるために，
人目につきにくく，その価値を認識することが難しい．人目につかなければ保
護への意識は低くなる．そのような状況を改善するために，希少淡水魚類を中
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心とした普及啓発活動が各地で広がりをみせつつある（岡山市教育委員会, 2010; 
氷見市教育委員会, 2014a）． 
 
希少淡水魚類「イタセンパラ」の現状 
本研究で対象とするイタセンパラ Acheilognathus longipinnis（Fig. 1）はコイ科
タナゴ亜科タナゴ属の日本固有種で，生きた淡水二枚貝の鰓内に卵を産みこむ
という特徴的な産卵形態を有する純淡水魚である（Kitamura et al., 2009a; 西尾ほ
か, 2012; Nishio et al., 2015）．イタセンパラや淡水二枚貝は，その生息域が人間生
活に身近な河川中・下流域の氾濫原環境であることから，河川改修，圃場整備
および水質汚濁による影響を強く受けており，絶滅が危惧されている（北村, 
2008; 根岸ほか, 2008; 環境省, 2015）．これらのことから，イタセンパラは国指
定天然記念物（1974 年, 文化庁），国内希少野生動植物種（1995 年, 環境省），
環境省レッドリスト絶滅危惧種 IA 類（環境省, 2015）および国際自然保護連合
（IUCN）のレッドリストにおいて Vulnerable species（危急種）に選定されてお
り（IUCN, 2015），現在最も絶滅が危惧される淡水魚の 1種となっている．本種
の分布は淀川水系，濃尾平野および富山平野の諸水系に限られるが，1950 年頃
まではそれらの水域に広く分布していたとされる（中村, 1969）．いずれの分布
域も，沖積平野（氾濫原）を流れる河川である．淀川水系では主にワンドと呼
ばれる河川敷内の半孤立水域に生息し（長田, 2001），濃尾平野では木曽川河川
敷内のたまりなどの孤立水域に加え，灌漑用ため池および水路に生息していた
（中村, 1969）．一方，富山平野では氷見市を流れる水田周辺河川の万尾川およ
び仏生寺川に生息している（Kitamura et al., 2009a; 西尾ほか, 2012; Nishio et al., 
2015）．淀川，濃尾平野および氷見市の各生息地のイタセンパラ地域集団の遺伝
的類縁関係について調べた結果，それぞれの地域集団は固有の遺伝的組成を持
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ち，氷見市の集団は，淀川と濃尾平野の集団と比較し，遺伝的多様性が低いこ
とが報告されている（Kitanishi et al., 2013）．いずれの地域においても，個体数が
急激に減少しており，特に主要生息域であった淀川では，オオクチバス
Micropterus salmoides による捕食やタイリクバラタナゴ Rhodeus ocellatus 
ocellatus による駆逐などが原因となり，イタセンパラ野生集団は 2006 年以降発
見されておらず，野生復帰が進められている（Ogawa et al., 2011; Kitanishi et al., 
2012; 環境省, 2015）．そのため，現在，ある程度まとまって生息しているのは氷
見市内の万尾川のみとされている（西尾ほか, 2012; Nishio et al., 2015）．氷見市で
は，生息地である万尾川水系のイタセンパラ野生個体群について，大規模保存
池（1,000m2, 1基）および小規模保存池（200m2, 4基）の各保存池において，出
来るだけ多くの個体を増殖させるとともに，野生個体群および飼育個体群の遺
伝的多様性の把握に努めている．保存池では，保存池内に飼育個体群が飼育下
慣れしないように水田やワンドといった不安定な環境を醸成する施設を造成し
ている（氷見市教育委員会, 2014a）．さらに，小規模水槽における飼育は飼育環
境への適応を回避する上で有効とされていることから（Frankham et al., 2002），
保存池に隣接する富山大学理学部・氷見市連携研究室（ひみラボ）内において
小規模水槽における飼育を実施し，イタセンパラを適切に飼育する上で最適な
条件を検討している（氷見市教育委員会, 2012; 馬場ほか, 印刷中）． 
イタセンパラは文化財であることから，目に見える形で環境・文化財教育等
に活用し，地域文化の向上・発展に貢献して初めて，保護への理解が生まれる
と期待される．イタセンパラは，生態系の重要な構成要素であるだけでなく，
人間の文化的，生活的活動によって生み出された歴史的，文化的価値の高い資
料であることを踏まえ，恒久的に次世代へ引き継ぐための方策を提示すること
が必要である．そのため，イタセンパラの保護活動を行う上では，野外生息地
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における対象種の繁殖生態や生活史を客観的に評価できる情報の収集，地域集
団の固有性および集団内の遺伝的多様性の双方を維持した系統保存，そして地
域住民や市民を保護活動に参画させるための活用の 3 つの活動が必要となる．
しかし，これまでイタセンパラを保護していく上で必要な産卵生態や繁殖行動
の把握および野外における詳細な生活史に関する情報は乏しい．そこで氷見市
を流れる水田周辺河川の万尾川においてイタセンパラの生態学的研究を実施す
ることは，希少生物保護の上での有益な情報を提示するにとどまらず，イタセ
ンパラを貴重な郷土の文化財として次代に引き継ぐ活動を介して，天然記念物
保護に理解を深めるとともに，郷土学習・環境教育への積極的な活用に利する
ものといえる． 
 
河川の階層的環境構造 
河川の環境特性は，流域，流域を構成するそれぞれの河川，河道を構成する
瀬や淵等のように，階層的な構造を為す，いくつかの異なるスケールから捉え
ることができる（Frissell et al., 1986; Grant et al., 1990; Sedell et al., 1990; Poole, 
2002; Table 1）． 
河川を捉える際に，最も大きいスケール，かつ明瞭に区分し得る単位は分水
嶺を境界とする流域スケール（一般的に> 106 m2 オーダー）である．流域および
流域を構成する各支流の連結状態は，降雨等が河川に流出する際の流出特性に
強く関与している．そのため，河川水文学では，流域形状の分類やその数値化
が行われてきた（高山, 1974; 高瀬, 1978）． 
個々の流域は，通常，変異に富んだ様々な環境要素から構成される．それぞ
れの流域内での環境特性の不均一性に着目すれば，流域を構成するそれぞれの
支流域での河川規模の違いや地質および植生等といった景観要素によって流域
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内をいくつかの区域に分類できる．この区域スケール（104–106 m2 オーダー; 
Segment: Frissell et al., 1986）での区分および分類は，河川の環境特性を，その集
水域まで含めて面的に捉えた区分である．また，河道および河畔部における環
境特性に着目し，河川を線的に捉えて区分するリーチスケール（101–102 m オー
ダー; Reach: Frissell et al., 1986）での区分および分類は，主に河床勾配や河道の
構造的特性を基準にしている．さらに流路内の水流の状態の変異性に着目すれ
ば，より小さなスケールでの構造が認識される．自然河道においては水深が大
きく流速の小さな部分（淵）と水深が小さく流速の大きな部分（瀬）が，河道
幅の数倍程度の間隔で，交互に繰り返し出現する形態もある．これは，河床型
スケール（瀬・淵スケール）（100 m オーダー）とよばれ，地形学においても流
路の基本的構造として広く認められている（Keller and Melhorn, 1978; 井上・中
野, 1994; Sear, 1996）．この河床型スケールより小さな微生息場所スケール（10-1 m 
オーダー）では，明瞭な境界による生息場所区分は困難な場合が多い． 
これらのスケールは，着目するスケールによって結果の解釈が異なる場合が
ある．例えば，微生息場所スケールといった小スケールでの解析は魚類の選好
する生息場所を明らかにすることができるが，検出された選好する生息場所の
変量が，必ずしも魚類個体数の制限要因になっているとは限らない（Bozek and 
Rahel, 1991）．制限要因を検討するには，区域スケール，リーチスケールといっ
たより大きなスケールでの環境要因を考慮にいれる必要がある．このように魚
類と河川環境との関係をより適切に理解するためには，複数の異なったスケー
ルに着目したアプローチを行うとともに，対象とするスケールを明示すること
が必要になってくる（Bozek and Rahel, 1991; Inoue et al., 1997; 渡辺ほか, 2001; 山
崎, 2005）．さらに，互いに階層的な構造を為す，それぞれのスケールで得られ
た情報間のつながりを考えることが重要である． 
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調査河川流域の概要 
万尾川水系は，標高約 10 m を起源とし，典型的な沖積平野である富山平野を
流れて日本海に注ぐ，平均河床勾配約 0.2%の緩勾配河川である．集水域面積約
9 km2，流程約 10 km，本流中流域の川幅 5–10 m の小規模な水系で，中谷内川お
よび朴木川の 2 つの支流を有する．本水系周辺は頻繁に氾濫を繰り返す氾濫原
湿地であったため，排水改良および湛水被害を防止することを目的とし，1946
年から耕地整理が始まり（富山県, 1970），現在では本水系周辺を中心に集水域
面積の約 36 % が水田として利用されている．ほとんどの流程において河畔林が
見られず，その周辺は農地として利用されている．本水系の位置する氷見市の
年平均降水量は約 2,200 mmであり，平均水温は 15.6 oC，夏季最高水温は 32.4 oC，
冬季の最低水温は 0.6 oC で，完全に凍結することはないが，厳冬期（1–2月）は
シャーベット状の氷が流下する． 
本水系は現在，水田に水を供給し，また水田から水を排水するための農業用
水路および防火用水として利用されている．本水系では，河川と水田間の水の
供給及び排出をコントロールするための可動堰が流程に沿って多数設置されて
おり，水田管理の必要性に応じて，水位が人工的にコントロールされている．
灌漑期である 4–6 月においては，水田への灌漑用水を確保するために可動堰が
閉門し，約 1 m 程度の水深となり，豪雨により著しく増水した時を除いては，
可動堰で区切られた範囲以外に水が流出することはなく，水はほとんど流れな
い．一方，非灌漑期である 7–3 月においては，可動堰が開門し，水および生物
の移動が可能となる． 
全ての支流の河床材料は泥や砂といった径の細かい底質が優占している．河
岸形状の大部分は自然のまま保たれており，抽水植物として，ヨシ Phragmites 
australis やマコモ Zizania latifolia が豊富である．本水系はイタセンパラの他に，
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在来タナゴ類であるミナミアカヒレタビラ Acheilognathus tabira jordaniおよびヤ
リタナゴ Tanakia lanceolata に加え，シンジコハゼ Gymnogobius taranetzi が生息
していることから，日本の重要湿地 500 に選定されている（環境省, 2002）．本
水系の優占種はタモロコGnathopogon elongatusおよびギンブナCarassius auratus 
langsdorfii であり，在来淡水魚類は 19 種確認されている（氷見市, 1999）．その
他，外来種のオオクチバス，カムルチーChanna argus およびタイリクバラタナゴ
の生息が確認されている．タナゴ類が産卵対象とする二枚貝は，イシガイ Unio 
douglasiae nipponesis，ドブガイ属貝類 Anodonta sp.およびマシジミ Corbicula 
leanaの生息が確認されている（Kitamura et al., 2009a）． 
 
本稿の構成 
現在，イタセンパラは淀川水系および木曽川水系において，主にワンドと呼
ばれる河川敷内の半孤立水域に生息しており，万尾川水系においてのみ河川内
に広く分布している．そのため，万尾川水系では，複数の空間スケールから本
種の生息環境を解析することが可能である．階層構造の為す複数の空間スケー
ルからイタセンパラの生態学的研究を実施することは，本種を保全指標とした
流域管理を行う際の保全対策の策定に有効である．これらのことから，本研究
では，イタセンパラの生活史や利用環境を網羅的に解明するために，保全の現
場レベルにおいて必要不可欠な情報となる本種の生態情報の蓄積を目指した． 
以下，第 1 章では，区域スケール解析を行い，万尾川水系におけるイタセン
パラおよびイシガイのハビタットモデルを構築した．区域内の集水域を含む水
田生態系における両種の生息密度について，空間自己相関を考慮した 500 m 程
度の区域を調査単位とし，分布調査および GIS 等による環境評価を行った．第 2
章では，微生息場所スケール解析を行い，イタセンパラの成長段階に応じた微
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生息場所利用様式を明らかにした．区域内に 1辺 50 cm あるいは 60–80×70 (cm)
の方形区を調査単位とし，流路内の生息場所構造とイタセンパラの成長段階（仔
魚期，稚魚期および幼魚期）に応じた微生息場所利用様式および食性を明らか
にした．第 3 章では，野外におけるイタセンパラの生活史の解明を目的とし， 
20m の河道区間を調査単位としたリーチスケール解析を行い，産卵場所と物理
環境特性との相互関係を明らかにした後，微生息場所スケール解析を行い，イ
タセンパラの産卵母貝選択も明らかにした．第 4 章では，河床型スケールおよ
び微生息場所スケールの両スケールを用いて，産卵場所と物理環境特性との関
係を明らかにした．最初に瀬，平瀬および淵が連続して発生する区間において
河床型スケール解析を行い，目視・水中カメラを用いて陸上および水中からイ
タセンパラの産卵場所と物理環境特性との相互関係を明らかにした．次に，イ
タセンパラおよび産卵場所と二枚貝が選択した水深および流速を微生息場所ス
ケールから明らかにした．加えて，水中カメラによる潜水調査を行い，野外に
おける産卵行動の解析を行った．これらイタセンパラおよびイシガイの生息環
境の保全に加え，飼育下の系統保存として，第 5 章では，氷見市に生息するイ
タセンパラ個体群を生息域外保全するために造成された保存池において，本種
を恒久的に次世代に引き継ぐための方策を提示することを目指すために，保存
池におけるイタセンパラの繁殖生態と生活史を明らかにした．加えて，野外と
の餌料環境の違いを調べるために，保存池内の動植物プランクトンの季節変動
を明らかにした．これらの結果から，保存池における本種の保存効果を検証し
た．そして，第 6章では，本研究から得られたイタセンパラの生息域内保全（in-situ 
conservation）および生息域外保全（ex-situ conservation）に関する知見を総合的
に考察し，本種を保護するために必要な生息地での保全策や，将来にわたって
健全に種を保存する保存池の管理・運用の具体的な取り組みを提言した．  
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第 1章 水田がイタセンパラおよびイシガイの密度に及ぼす影響 
 
第 1節 はじめに 
 
野生生物の生息場所は，様々な生物的および非生物的要因によって決定され
る．また，同じ要因であっても，異なる空間スケールである流域，区域，リー
チ，河床型および微生息場所において異なる作用を生物に与える場合がある．
例えば，流域の地形および植生やこれらの基盤となる地質特性といった景観要
素である流域スケールと河川に生息する魚類との関係は，まさに魚類の生息場
所特性そのものである河道の形態的，水理学的特性であるリーチスケールを介
して強く関連している（Schlosser, 1991）．それゆえ，魚類と河川環境との関係を
より適切に理解するためには，複数の異なる空間スケールからのアプローチを
行うとともに，対象とするスケールを明示することが必要となってくる（Bozek 
and Rahel, 1991）．特に，イタセンパラを含む低平地に生息するタナゴ類は，河
川，水路，水田などから構成される水系ネットワークで規定される生息環境条
件の影響を受けており，各空間スケールで規定される生息環境条件を正確に把
握しておく必要がある．さらに，それぞれのスケールで得られた情報間のつな
がりを考えることは，流域内のイタセンパラを含む希少タナゴ類の保全管理を
行う上での基礎的情報となる．北米では，さまざまな地域で魚類と生息環境と
の関係についての知見が蓄積されており（Fausch et al., 1988），河川環境の保全
や再生に寄与している（Reeves et al., 1991）．日本においても，近年，河川・農
業用水路ともに多自然型川づくりを始めとした自然再生事業が積極的に行われ
ており（水谷, 2007; 萱場, 2008），空間スケールを考慮した魚類の生息環境モデ
ルを構築し，ミティゲーションによる代償措置が確立されつつある（柿野ほか, 
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2009）． 
本章で対象とする区域スケール解析は，集水域の地質や地形および植生等と
いった要因によって大きく左右される．これらのことから，近年では GIS（地理
情報システム）を用い，魚類の生息環境について集水域の環境を含めた解析が
行われている（Kano et al., 2010; Onikura et al., 2012; 山崎ほか, 2014）．例えば，
北九州に生息するタナゴ類の分布を規定する要因として，集水域に占める水田
面積は在来タナゴ類のアブラボテおよびセボシタビラに加え，外来タナゴ類の
タイリクバラタナゴ類の生息に強く関与していることが報告されている
（Onikura et al., 2012）． 
万尾川水系周辺は，集水域面積の約 36 % が水田として利用されている．人工
的な農地である水田は，氾濫原湿地の代償として，多くの生物の繁殖場所や生
息場所として利用されている（文献 斎藤ほか,1988 など 諸言参照）．そこで本
章では，河川の環境特性を，その集水域まで含めて面的に捉える「区域スケー
ル解析」を用いて，集水域に占める水田およびその管理が，イタセンパラの仔
稚魚およびイシガイの生息環境に与える影響を明らかにすることを目的とした．
さらに，水田地帯における両種のハビタットモデルを構築することにより，万
尾川を氾濫原代償地とした見方で保全対策を提言することを目指した． 
 
第 2節 解析方法 
 
（１）調査区間の設定 
 本調査流域は，互いに異なった河道環境および集水域を持つ 9 タイプの区域
から構成されている．特に，区域スケールとして集水域における水田面積率を
反映し，水位管理のための可動堰が 4箇所設置されている（Fig. 2, Table 2）．そ
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れらの可動堰により区切られた 5 つの河道区間の間においては，水および生物
の移動は豪雨のときを除いてほぼ妨げられている．本研究においては，これら
の可動堰で区切られた 5つの河道区間（MO3, MO4, NA2, HO2, HO3）およびそ
の下流部で河岸形状が変化する 3区間（MO2, NA1, HO1）に，支流の合流によ
り河道幅が大きく変化する 1 区間（MO1）を個別の区間として加え，合計 9 つ
の区域を設定した．また，各区域に 50 m の調査区間（以下，リーチ）を等間隔
に 8 個設定した．各調査区間において，河道生息場所特性を表す環境要素を計
測するとともにイタセンパラおよびイシガイの生息状況の確認を行った． 
 
（２）GIS を用いた環境計測 
 9つの河道区間に付随する集水域について GIS を用いて区分し，各河道区間お
よびそれに付随する各集水域を合わせて個別の区域とした（Fig. 2）．そして，そ
れぞれの区域の環境特性を，GIS および野外における環境計測において把握した． 
環境特性のうち，集水域内の水田面積率（Ratio of rice paddy within catchment），
河床勾配（Longitudinal gradient of riverbed），蛇行度（Sinuosity of channel）およ
び人工構造物までの最短距離（Distance to nearest artificial structure）を，GIS デー
タを用いて計測した．まず，調査区間ポリラインデータを，国土交通省の国土
数値情報の河川データをもとに作成した．集水域面積については，調査区間の
下流端における集水域を国土地理院の数値地図 25,000 上の等高線を読み取るこ
とによって計測した．水田面積の算出には，環境省の第六回および七回自然環
境保全基礎調査の 1/25,000 植生図のデータを用いた．河床勾配は，調査区間の
上下流端の標高差を国土地理院の基盤地図情報数値標高モデルより作成した
10m 解像度のデジタル標高モデル（DEM）を用いて求め，その値を区間長で除
することにより算出した．人工構造物までの最短距離は，調査区間ポリライン
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上に 10m 間隔でポイントを発生させ，各ポイントから人工構造物までの直線距
離を算出し，各区間における最小値を最短距離として定義した．人工構造物デ
ータは，基盤地図情報（縮尺レベル 25,000）の道路縁および建築物の外周線デ
ータを使用した．蛇行度は，調査区間長を調査区間ポリラインの上下流端を結
ぶ直線の距離で除することにより算出した． 
 
（３）生息状況および生息場所変量の計測 
 各区域におけるイタセンパラおよびイシガイの生息状況と生息場所変量との
関係を調べるために，50 m のリーチ内に 5 m 間隔で 11 本の横断線を引き，各横
断線上の右岸・左岸に接する位置に 50 cm 四方の方形区を設定した．従って，
各区域には合計 176 個の方形区が設定された．方形区内では，イタセンパラの
生息の有無（Abundance of Itasenpara bitterling）を調べるために，6 月上旬に方形
区内を遊泳するイタセンパラ仔稚魚を目視により確認した．なお，仔魚期のイ
タセンパラは表層を遊泳するため目視で確認することが可能である（北村・西
尾, 2010; Nishio et al., 2015）． 
同様に，イシガイの生息状況の有無（Abundance of freshwater mussels）を調べ
た．この際，イタセンパラの産卵期およびイシガイ内の仔魚が鰓室内で安定す
るまでの期間を考慮し，冬季に実施する必要がある（西尾ほか, 2012）．そのた
め，2011年の 1月に方形区内の底質を 10 cm の深さまで徒手により採掘し，イ
シガイを採集した．生息場所特性を表す変量として，農繁期水深（6 月水深, Water 
depth in rice planting season），農閑期水深（10–12 月水深 , Water depth in 
post-harvesting season），流速（Current velocity），底質（Sediment material），カバ
ー率（Cover area），河岸形状（Riverbank material）を 2010年に調査した．なお，
水深は，6月（農繁期）と 10月から 12月の各月（農閑期）に方形区内で測定し，
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農閑期水深については 10 月から 12 月までの平均値を用いた．流速はプロペラ
式流速計 CR-7 203（コスモ理研）を用いて、方形区の中心で 60%の深さにおい
て 5 回測定した平均値を用いた．当該河川の底質のほとんどは砂および泥で構
成されるため，底質を目視により砂と泥の 2 種に判別し，それぞれをコード化
した（砂 1，泥 0）．カバー率は，方形区内に占める水中および水上 50 cm 以内
の植生面積の割合を算出した．河岸形状は，河川改修の有無から自然河岸と人
工河岸の 2種にコード化した（自然 1，人工 0）． 
 
（４）水温，動物プランクトン量および水位変動 
 2012 年の 5 月から 6 月（灌漑期）および 7 月（非灌漑期）にかけて，万尾川
および隣接する水田おいて，水温および動物プランクトンの調査を実施した． 
水温は各区域の最下流部に，小型防水型温度計測ロガーティドビット v2（オ
ンセット社）を設置し，1時間ごとの水温を計測した． 
動物プランクトンのサンプルについては，灌漑期および非灌漑期に各区域の 8
つのリーチ内の表層および中層においてプランクトンネット（直径 20 cm，目合
い 190 μm）を 50 m（合計 100 m）引き収集した．その後，サンプルに 5%のホ
ルマリンを加え，動物プランクトンを固定した後，ネット法にて採集された試
料水を内容物の濃度に応じて数十 ml 程度に濃縮し，小瓶に移したものを検鏡用
試料とした．検鏡用試料からマイクロピペットを用いて 0.2–1.0ml程度を分取し，
プレパラートを作製して生物顕微鏡（正立型オリンパス BX-40）にて分析を行
った．分析は、イタセンパラ稚魚の餌として重要な位置づけとなるワムシ類（輪
形動物門），ミジンコ類（節足動物門ミジンコ目），カイアシ類（節足動物門カ
イアシ亜綱）を主な対象として定性分析を行い，1L あたりの密度を算出した．
なお，種組成リストの作成に使用した分類群の区分は，河川水辺の国勢調査で
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使用されている平成 24年度版の生物リストから引用した．動物プランクトンの
検鏡から種同定および密度の算出までの作業は，専門的知識を有する株式会社
プラントビオ（神奈川県小田原市）への委託業務として実施した． 
万尾川および中谷内川における水位変動を明らかにするために，2013 年 1 月
から 12月にかけて MO3の中央部に小型防水型水位計測ロガーHOBO U20（オン
セット社）を設置し，1時間ごとの水位を計測した．さらに，万尾川における水
位変動をイタセンパラの主要生息域であった淀川と比較するために，イタセン
パラが豊富に生息していた 1976年およびイタセンパラが野生絶滅したとされる
2006年の淀川毛馬地区の水位データを淀川河川国道事務所から入手した． 
 
（５）植物プランクトンおよび付着藻類の季節変化 
集水域に占める水田面積率が最大であった MO3 および最小であった NA2 に
隣接する河道区間において，イタセンパラおよびイシガイの餌源と予想される
植物プランクトンおよび付着藻類の季節変化を明らかにした．植物プランクト
ンのサンプルは，灌漑期および非灌漑期に各区域の 8 つのリーチ内の表層およ
び中層において河川水を 2L 採水した．その後，サンプルに 1%のホルマリンを
加え，植物プランクトンを固定した後，採水した試料水 2Lを静置沈殿法により，
30 ml まで濃縮を行った．沈殿量の測定は濃縮の最終段階にて沈殿管に移した際
に測定を行った．沈殿量の測定後に試料水 30 ml を小瓶に移したものを検鏡用試
料とした．濃縮後の試料からマイクロピペットを用いて 0.1 ml を分取し，プレ
パラートを作製して生物顕微鏡（正立型オリンパス BX-40）にて分析を行った．
スライドグラスには格子状の界線が入っており，部分的に計数を行った数値か
ら全体の細胞数を算出することができるものを使用した．分析は、生細胞と思
われる藻類を対象に定性分析を行い、種組成を把握した．また，生細胞全てを
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対象に計数し，計算にて原水 1 ml 当りの総細胞数を算出した．同定は外形から
容易に判断できるレベル（特殊な酸処理等を行わない）までとし，属ないし科
までとした．種組成リストの作成に使用した分類群の区分は，河川水辺の国勢
調査で使用されている平成 24年度版の生物リストから引用した．優占種の選定
は，その試料中において最も細胞数が多かったものを優占種として選出した． 
付着藻類のサンプルについては，灌漑期および非灌漑期に各区域の 8 つのリ
ーチ内の中層に 5×5 (cm)の素焼き板を 20 日間（灌漑期：2013年 6月 7日から 6
月 27日まで，非灌漑期：8月 6日から 8月 26日まで）沈めた後に回収し，素焼
き板の表面の付着藻類を採集した．その後，サンプルに 1%のホルマリンを加え，
付着藻類を固定した後，採集した藻類の含まれる試料水を静置沈殿法により，
50 ml まで濃縮を行った後，試料水 50 ml を小瓶に移したものを検鏡用試料とし
た．濃縮後の試料からマイクロピペットにて 0.1 ml を分取し，プレパラートを
作製して生物顕微鏡（正立型オリンパス BX-40）にて分析を行った．スライド
グラスには格子状の界線が入っており，部分的に計数を行った数値から全体の
細胞数を算出することができるものを使用した．分析は，生細胞と思われる藻
類を対象に定性分析を行い，種組成を把握した．また，生細胞全てを対象に計
数し，計算にて試料水全容量の 50 ml 当りの総細胞数を算出した．同定は外形か
ら容易に判断できるレベル（特殊な酸処理等を行わない）までとし，属ないし
科までとした．種組成リストの作成に使用した分類群の区分は河川水辺の国勢
調査で使用されている平成 24 年度版の生物リストから引用した．付着藻類は，
主に藍藻および珪藻の優占度が高く確認される傾向がある．そのため，優占種
の選定は，その試料中において最も細胞数が多かったものを藍藻，珪藻のそれ
ぞれで選出し，優占種とした．なお，植物プランクトンおよび付着藻類の検鏡
から種同定および細胞数を算出までの作業は，専門的知識を有する株式会社プ
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ラントビオへの委託業務として実施した． 
 
（６）データ解析 
 統計分析は，統計ソフトウェア Rバージョン 2.12.2を（http://www.R-project.org/）
を使用し，以下の 4つの段階に応じてデータ解析をおこなった． 
① 空間自己相関分析 
野外の生物の分布パタンは生息に適した環境の分布や限られた移動分散能力
などの影響をうけるため，空間的に集中した分布を持つことが多い．そのため，
データ解析を行う上で，近隣する調査区間の類似性，すなわち「空間自己相関」
（spatial autocorrelation）を考慮する必要がある．近隣する調査区間の空間自己相
関を考慮しないと，変数の効果の大きさを誤って推定する原因になることや
（Haining, 1989; Legendre and Legendre, 1998; Keitt et al., 2002），モデルの精度自
体が低下することも指摘されている（Latimer et al., 2006; Sims et al., 2008）．しか
し，これまでの野外の生物の分布パタンの研究においては，調査区間の設定に
関して，空間自己相関への対処法は不十分な研究が多く見られる．近年では，
ドジョウMisgurnus anguillicaudatus の分布調査を行う際に，空間自己相関を考慮
した研究が行われている（Katayama et al., 2011）．本研究では，近隣する調査区
間の空間自己相関を考慮した上でイタセンパラおよびイシガイの分布を把握す
るためにMoran係数（I）（Fortin and Dale, 2005）の相関曲線を使用して，Moran
係数（I）の有意性を算出し，両種の分布要因を決定するための調査スケールを
明らかにした． 
② 単相関分析 
河道区間内の各生息環境変数が河道生息場所特性に及ぼす影響を検討するた
めに，GIS を用いて算出したデータおよび河道区間に設置した方形区内で計測し
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たデータを用いてピアソンの相関係数（Pearson’s correlation coefficient）を算出し
た．加えて，イタセンパラおよびイシガイの生息密度に影響を及ぼす河道生息
場所特性を検討するために，各調査区間における両種の生息密度と各生息場所
変量との間でピアソンの相関係数を算出した． 
③ 一般化線形モデル 
 万尾川水系内におけるイタセンパラおよびイシガイの生息密度の違いを最も
よく説明する生息場所変量の組み合わせを抽出するために，それぞれの種の生
息密度を目的変量，GIS を用いて算出したデータおよび河道区間に設置した方形
区内で計測した各生息場所変量を説明変量とし，一般化線形モデル（GLM: 
Generalized linear model）を用いたモデルの構築を行った．なお，多重共線性を
避けるために，総当たりでピアソンの相関係数を算出し，その絶対値が 0.7以上
であることが認められた河岸形状（RM: Riverbank material）および河床勾配
（LGR: Longitudinal gradient of riverbed）は説明変量から除外した（Table 3）．ま
た，非灌漑期水深と灌漑期水深の両説明変量にも 0.9以上の強い相関が認められ
たため，イタセンパラおよび二枚貝との相関係数が高かった農閑期水深を採用
し，農繁期水深を説明変量から除外した．目的変量が両種の計数データである
ことから，GLM の分布族にはポアソン分布を，リンク関数には対数関数を用い
た．そしてフルモデルからヌルモデルまでのすべてでモデルを構築した．モデ
ル選択には，赤池情報量規準（AIC: Akaike information criterion ; Akaike, 1974）を
用い，AIC の最も低いモデルをベストモデルとして定義した．また，ベストモ
デルと各モデル間の AIC の差（ΔAIC）を算出し，モデルの当てはまりが良いと
される ΔAIC < 2 のモデル（Burnham and Anderson, 2002）において，イタセンパ
ラおよびイシガイの利用環境を考察した．なお，全ての変数は説明変数の効果
を比較するために標準化された． 
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④ パス解析 
 集水域に占める水田面積率，イタセンパラおよびイシガイの生息密度の 3 つ
の変量間の相関を明確にするために，灌漑期に水田から隣接する万尾川に供給
される動物プランクトンおよび水温を変量として仮定し，スピアマンの順位相
関係数（Spearman's rank correlation coefficient）を算出した．比較のために，非灌
漑期においても同様の検定をおこなった．スピアマンの順位相関係数で有意な
相関が得られた変量間の関係性を把握するため，それらの変量を用いて探索的
な解析方法であるパス解析を行った．指定されたパス内のすべての変数の相関
係数を算出し，経路図を構築した．それぞれの経路は対応する標準化回帰係数
で標識し，Petraitis et al.（1996）に基づき，パス解析を回帰分析とカップリング
させ統計的な有意性を決定した． 
 
第 3節 解析結果 
 
（１）生息状況 
イタセンパラおよびイシガイの出現方形区数は，区域間で大きく異なり，イ
タセンパラは 9 つの区域のうち 6 つで確認され，イシガイは全ての区域で確認
された（Table 2）． 
イタセンパラが確認された区域の出現方形区数（±SE）は，16 個（±8）であ
った．イタセンパラが確認された方形区数は，MO3で 54個と最も多く，次いで
MO2 で 16 個と多かった．一方，イタセンパラの確認が最も少なかった区域は，
0 個であった NA1，HO2 および HO3 除けば，HO1 で 1 個であり，次いで MO1
の 4個であった． 
イシガイは 9 つの全ての区域で確認された．イシガイが確認された区域の出
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現方形区数は，44 個（±17）であった．イシガイが確認された方形区数は，イ
タセンパラと同様に MO3で 150個と最も多く，HO1で 1 個と最も少なかった．  
 
（２）空間自己相関 
各区域におけるイタセンパラが確認された方形区数に関する空間自己相関を
把握するために，各区域と隣接する区域（以下，隣接セグメント），並びに一つ
飛ばして隣接する区域（以下，隣接 2 セグメント）をディスタンスクラスに設
定した際において，Moran's I に有意な係数は検出されなかった（隣接セグメン
ト: Moran's I = –0.02, z-score = 0.55, P ≥ 0.05; 隣接 2セグメント: Moran's I = –0.14, 
z-score = –0.14, P ≥ 0.05）．イシガイが確認された方形区数について，同様のディ
スタンスクラスを設定した際において，Moran's I に有意な係数は検出されなか
った（隣接セグメント: Moran's I = 0.11, z-score = 1.73, P ≥ 0.05; 隣接 2セグメン
ト: Moran's I = 0.01, z-score = 1.63, P ≥ 0.05）． 
微生息場所におけるイタセンパラおよびイシガイが確認された方形区数に関
する空間自己相関を把握するために，10, 50, 100, 150, 200, 250 および 300 (m)ま
での 7 つのディスタンスクラスを設定し，Moran's I を算出したところ，いずれ
のディスタンスクラスにおいても有意な係数が検出された（イタセンパラ : 
Moran's I > 0.13, z-score > 7.08, P < 0.001; イシガイ: Moran's I > 0.50, z-score > 
30.81, P < 0.001）． 
これらのことから，万尾川水系に生息するイタセンパラおよびイシガイの空
間自己相関は，区域スケールにおいて検出されないことが明らかとなった．一
方，微生息場所スケールにおいて検出されることが明らかとなった．そのため，
本研究におけるイタセンパラおよびイシガイの分布を規定する要因を解明する
ためのスケール設定は，区域スケールによる解析が妥当であると考えられた． 
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（３）単相関分析 
ピアソンの相関係数の絶対値が 0.7 以上であった環境変量間において，WDP
はWDR および LGR と有意な正の相関を示し（それぞれ r = 0.938, P < 0.001; r = 
0.848, P < 0.01)，RM と有意な負の相関を示した（r = –0.876, P < 0.01）．またWDR
は LGR と有意な正の相関を示し（r = 0.718, P < 0.05），RM と有意な負の相関を
示した（r = –0.945, P < 0.001）．また LGR と DNR との間に有意な正の相関が確
認され（r = 0.781, P < 0.05），SMとの間に有意な負の相関が確認された（r = –0.765, 
P < 0.05）（Table 3）． 
イタセンパラが確認された方形区の数は，RRP と最も高い有意な正の相関を
示した（r = 0.846, P < 0.01）．また，SC および SM とも有意な正の相関を示した
（それぞれ r = 0.819, P < 0.01; r = 0.769, P < 0.05）．一方，イシガイが確認された
方形区数は RRP とは有意な相関は認められなかったが（r = 0.391, P ≥ 0.05），SC
および SM ではイタセンパラが確認された方形区数と同様に有意な正の相関が
みられた（それぞれ r = 0.823, P < 0.01; r = 0.782, P < 0.05）．また，イシガイが確
認された方形区の数は，WDP および LGR と有意な負の相関を示した（それぞ
れ r = –0.687, P < 0.05 ; r = –0.668, P < 0.05）（Table 3）． 
 
（４）生息密度を決定する環境変量 
イタセンパラが確認された方形区数を目的変量とした GLM では，モデルの当
てはまりが良いとされる ΔAIC < 2を指標とすると 7モデルが採用され，全ての
モデルで RRP および CAが選択された（Table 4）．ベストモデルでは，SM を除
く全ての変量が選択され，RRP が最も高い正の傾向（16.21）を示し，CA がそ
の次に高い負の傾向（–13.94）を示した．また，イシガイが確認された方形区数
では，ΔAIC < 2においてイタセンパラと同じく 7モデルが採用され，全てのモ
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デルにおいて WDP および CV が選択された．ベストモデルでは，SC を除く全
ての変量が選択され，イタセンパラが確認された方形区数と同様に RRP が最も
高い正の傾向（8.64）を示し，CA がその次に高い負の傾向（–8.05）を示した． 
 
（５）水田からの排水と水位変動 
灌漑期における動物プランクトンの密度は，ミジンコ類およびカイアシ類に
おいて高かった．特に MO2 および MO3 の区間において，ミジンコ類の密度が
高かった（Table 5）．灌漑期において最も動物プランクトンの密度の高かった
MO3 および MO3 に隣接する水田で採取されたワムシ類，ミジンコ類およびカ
イアシ類の種数は，万尾川において 26 種，万尾川に隣接する水田において 17
種確認され，後者の 17 種の内 14 種は万尾川においても確認された（Table 6）． 
スピアマンの相関係数において，灌漑期における万尾川の動物プランクトン
数は，イタセンパラが確認された方形区数（rs = 0.93, P < 0.01）および水田面積
率（rs = 0.78, P < 0.05）とそれぞれ有意な正の相関を示した（Table 7）．同様に灌
漑期における万尾川の河川水温は，イタセンパラが確認された方形区数（rs = 0.83, 
P < 0.01）および水田面積率（rs = 0.70, P < 0.05）とそれぞれ有意な正の相関を示
した．しかし灌漑期における万尾川の動物プランクトン数および水温は，いず
れもイシガイが確認された方形区数と有意な相関を示さなかった（それぞれ rs = 
0.46, P ≥ 0.05; rs = 0.58, P ≥ 0.05）．一方，非灌漑期におけるプランクトン数およ
び水温は，水田面積率，イタセンパラおよびイシガイが確認された方形区数の
いずれとも有意な相関を示さなかった（Table 7）． 
スピアマンの相関係数において有意な相関が認められた灌漑期における万尾
川の動物プランクトン数，水温，水田面積率およびイタセンパラが確認された
方形区数の 4 変量間の関係を把握するために，これらの変量を用いたパス解析
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を行った結果，水田面積率から動物プランクトンへの有意なパス係数が得られ
（z-value = 5.11, P < 0.001），さらに動物プランクトンからイタセンパラへの有意
なパス係数が得られた（z-value = 3.48, P < 0.01）（Fig. 3）．また水田面積率か
ら河川水温への有意なパス係数が得られたが（z-value = 6.66, P < 0.001），水温か
らイタセンパラへの有意なパス係数は得られなかった（z-value = 0.85, P ≥ 0.05）． 
集水域に占める水田面積率が最大であった MO3 と最小であった NA2 の植物
プランクトン量は，灌漑期において有意な差は認められなかった（Mann-Whitney 
U test, U = 20, n = 16, P ≥ 0.05）．一方，非灌漑期において，MO3の植物プランク
トン量はNA2のそれに比べて有意に高かった（Mann-Whitney U test, U = 2, n = 16, 
P < 0.01）．また，MO3 および NA2ともに，灌漑期における植物プランクトン量
は非灌漑期の値に比べて有意に高かった（MO3: Mann-Whitney U test, U = 0, n = 
16, p < 0.01; NA2: Mann-Whitney U test, U = 0, n = 16, P < 0.01）（Table 8）． 
MO3 と NA2 の付着藻類数は，灌漑期および非灌漑期ともに，MO3 において
有意に多かった（灌漑期: Mann-Whitney U test, U = 7, n = 16, P < 0.01; 非灌漑期: 
Mann-Whitney U test, U = 0, n = 16, P < 0.01）．また，MO3および NA2 ともに，灌
漑期と非灌漑期の付着藻類量に有意な差は認められなかった（MO3: 
Mann-Whitney U test, U = 50, n = 16, P ≥ 0.05; NA2: Mann-Whitney U test, U = 25, n 
= 16, P ≥ 0.05）（Table 9）． 
万尾川の水位は，灌漑期の 4–6 月まで高くなり，9 月および 10 月に短い期間
の水位上昇が認められた（Fig. 4A）．一方，中谷内川では，明確な水位変動は認
められなかった（Fig. 4B）．万尾川の水位変動は，イタセンパラが豊富であった
1976年の淀川の水位変動と同様の傾向を示し（Fig. 4C），中谷内川の水位変動は，
イタセンパラが野生絶滅した 2006 年の淀川の水位変動と同様の傾向を示した
（Fig. 4D）． 
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第 4節 考察 
 
（１）イタセンパラの河川内空間分布を規定する要因 
① 灌漑期における水田の水管理がイタセンパラに与える影響 
一般化線形モデルおよび単相関分析の結果から，イタセンパラ仔稚魚の河川
内空間分布を規定する要因として，集水域に占める水田面積率が最も強く寄与
していることが明らかとなった．先行研究においては，水田やその周辺の水路
がドジョウやアユモドキ Leptobotia curta の生息場所または産卵場所として利用
されているとの報告がある（Naruse and Oishi 1996; Katano et al., 2003; Abe et al., 
2007a, b）．しかし，集水域に占める水田面積の広さが，連結する河川内の魚類
の空間分布に影響を及ぼしていることを報告した研究はこれまでにない． 
水田耕作においては，隣接する河川と水田を水路で連結し，河川から水田へ
水を供給し，水田で利用された水を河川へ排水している（Fig. 5）．水田では，
動物プランクトンや植物プランクトンが豊富に発生することが報告されており
（Ichimura, 1954; 倉沢, 1955; Kurasawa, 1957; 山元, 1987），河川よりも多くのプ
ランクトンの発生が予想される．本研究では，灌漑期において集水域に占める
水田面積率と接続する河川内の動物プランクトン量に有意な正の相関が認めら
れ，水田面積率が高い区域ほど河川内の動物プランクトン量は多かった（Tables 
5, 7）．また，パス解析の結果から，水田面積率と接続する河川内の動物プラン
クトン数に有意なパス係数が得られた（Fig. 3）．加えて，水田において確認され
たワムシ類、ミジンコ類およびカイアシ類 17種の内，14種は接続する河川内で
確認された（Table 6）．さらに，灌漑期において，河川内の動物プランクトン量
とイタセンパラが確認された方形区数の間に有意な正の相関が認められ，動物
プランクトンが多い区域ほど，河川内のイタセンパラが確認された方形区数は
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多かった（Tables 3, 7）．加えて，パス解析の結果から，河川内の動物プランクト
ン量とイタセンパラが確認された方形区数の間に有意なパス係数が得られた
（Fig. 3）．これらのことは，水田面積が大きいと，より多くの動物プランクトン
が生産され，灌漑期において接続する河川により多く流入することを示唆して
いる． 
本調査地である万尾川水系において，水田から隣接する河川への動物プラン
クトンが供給される 5–6 月は，イタセンパラが動物プランクトンを餌として利
用する仔稚魚期と一致する（小川, 2003; 2011）．灌漑期には農業従事者が水田管
理の一環として万尾川の水を水田に供給し，水田の水を万尾川へ排水している
ことから，水田から隣接する万尾川への動物プランクトンの供給は，仔稚魚期
に動物プランクトンを捕食するイタセンパラの餌料として利用されていると考
えられる．水田は動物プランクトンの供給源として機能し，排水を通じて餌と
なる動物プランクトンを河川内に供給することで，イタセンパラ仔稚魚の河川
内空間分布を規定していた．すなわち，水田管理の一環として行われる水管理
は，絶滅危惧種であるイタセンパラの存続に寄与しているものと考えられる． 
万尾川の動物プランクトンおよび植物プランクトンの存在量は，特に河川が
止水性となる低流量の灌漑期において，最大となった（Table 8）．コロンビアの
アマゾン川における熱帯氾濫原においても，低流量となる時期には植物プラン
クトンが増殖し、ワムシなどの動物プランクトンを増やす可能性があると報告
されている（Andrade-Sossa et al., 2011）．また，ニュージーランド最大の河川で
あるワイカト川においても植物プランクトンが豊富である氾濫原は接続する河
川の動物プランクトンを増やすことが報告されている（Górski et al., 2013）．これ
らの結果は，植物プランクトンが動物プランクトンの餌源となることで，氾濫
原から接続する河川へ流入した動物プランクトンを増加させる可能性があるこ
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とを示唆している．本研究においては，水田面積率の大小に関わらず，灌漑期
における植物プランクトン量は非灌漑期に比べて有意に高かった．また，植物
プランクトンは田植え後 1 週間後に最大となり約 1 か月後に急減する（倉沢, 
1955）．万尾川周辺の田植えは 5月上旬から中旬にかけて行われるため，植物プ
ランクトンが最大となることが予想される 5 月下旬から急減することが予想さ
れる 6 月下旬までの期間は，灌漑期に相当する．これらのことから，本調査地
においても，灌漑期に接続する万尾川へ植物プランクトンが流入し，動物プラ
ンクトンの餌源となっている可能性も示唆された． 
本研究では，灌漑期において，集水域に占める水田面積率と，接続する河川
内の水温に有意な正の相関が認められ，水田面積率の高い区域ほど河川水温は
高かった（Table 7）．さらにパス解析の結果から，水田面積率と接続する河川内
の水温の間に有意なパス係数が得られた（Fig. 3）．水田は浅く，隣接する河道区
間に比べて水温が高くなることが報告されている（金尾ほか, 2009）．このこと
から，集水域に占める水田面積が大きいほど，より多量の温水が接続する河川
に供給されるものと考えられる．一般にコイ科魚類の稚魚は，高水温の場所を
好むと報告されている（Billman et al., 2006; 金尾ほか, 2009）．本研究では，灌漑
期において，河川内の水温と，イタセンパラが確認された方形区数の間に有意
な正の相関が認められ，水温が高い河道区間ほど，イタセンパラが確認された
方形区数が多かった（Table 7）．しかし，パス解析の結果から，河川内の水温と
イタセンパラが確認された方形区数の間に有意なパス係数が得られなかった
（Fig. 3）．このことから，水田から供給される温水は，餌となる動物プランクト
ンの供給と比べて，イタセンパラ仔稚魚の河川内空間分布に及ぼす影響が小さ
いことを示唆している． 
 
29 
 
② 河岸の雑草管理がイタセンパラに与える影響 
 一般化線形モデルの結果から，イタセンパラ仔稚魚の河川内空間分布を説明
する変量として，負のカバー面積率（河岸植生の被覆の少ない場所）がベスト
モデルを含む上位 7 モデル全てで採択された．このことから，イタセンパラ稚
魚が，カバーの少ない河道区間に多く出現していることが明らかとなった（Table 
4）．仔稚魚期のイタセンパラの環境条件である植生カバーの少なさは，日光に
さらされた被覆の少ない場所を提供することで，仔魚期の餌生物となるプラン
クトンを増大させ（倉沢, 1957），比較的高水温を好むコイ科魚類の仔魚（イタ
センパラ）に好適な生息環境を提供しているものと考えられる（Billman et al., 
2006; 金尾ほか, 2009）．通常，調査河川の万尾川の河岸には，ヨシやマコモなど
の植物が繁茂し，初夏にはカメムシ類が発生する．調査河川の万尾川では，水
田管理者が水稲の成長を妨げるカメムシ類の発生を防ぐために，5–6月にかけて
水田に隣接する河岸の植生を定期的に刈り取っている．その結果，水田に隣接
する河道区間のヨシやマコモなどの植物が減少することで岸際のカバー率は低
くなり，日光にさらされる場所（日なた）が多く形成される．水田管理の一環
として実施される河岸の草刈は，結果としてコイ科魚類であるイタセンパラ仔
稚魚に好適な生息環境を提供しているものと考えられる．すなわち，イタセン
パラ稚魚の河川内空間分布は，水田の水管理によって供給される動物プランク
トンや高水温だけではなく，河岸の雑草管理によって維持される日なたも重要
な生息環境の 1つであることが示唆された． 
 
（２）イシガイの河川内空間分布を規定する要因 
① 灌漑期における水田の水管理がイシガイに与える影響 
一般化線形モデルにおいて，蛇行度を除く全ての変量がイシガイの分布を規
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定するベストモデルとして選択された．ΔAIC < 2 のモデルで採用された説明変
量では，イタセンパラと同様に集水域に占める水田面積率が最も高い正の値を
示したが，上位 5 番目から 7 番目までの 3 モデルにおいては負の値を示した
（Table 4）．また，単相関分析においては，集水域に占める水田面積率との間に
有意な相関は認められなかった（Table 3）．さらに，水田から河川への排水が認
められる灌漑期において，イシガイの分布は動物プランクトンおよび水温と有
意な相関が認められなかった（Table 7）．これらのことから，集水域に占める水
田面積率がイシガイの河川内空間分布に及ぼす影響は小さいものと考えられる． 
② 非灌漑期における水田の水管理がイシガイに与える影響 
 非灌漑期における浅い水深は，イシガイの河川内空間分布を規定する要因と
して，単相関分析および一般化線形モデルの全てのモデルにおいて説明変量と
して採用されていた（Tables 3, 4）．このことから，非灌漑期の浅場はイシガイの
河川内空間分布に影響していると考えられる．水田に隣接している河道区間は，
水田に水を利用しない非灌漑期に水位が低下する（Fig. 5）．水位が大きく低下す
ることで，底質は台風や大雨による攪乱を受けやすくなり，泥よりも比重の高
い砂が優占する底質に更新されると考えられる．実際，単相関分析において非
灌漑期の浅い水深は底質（砂）と有意な相関を示している（Table 3）．イシガイ
類は，砂が優占する底質において頻繁に確認され，泥が優占する底質において
密度が極端に小さくなることが報告されている（Strayer and Rally, 1993）．その
理由として，柔らかな泥が優占する底質では，貝体の位置や姿勢を保持するた
めにエネルギーが消費され，加えて，微細な泥がイシガイ類のろ過採餌の効率
を低下させること（Fuller, 1974; Kat, 1982），泥中の低酸素状態が，イシガイの生
存率に負の影響を与えることが報告されている（Horne and McIntosh, 1979; 
Sparks and Strayer, 1998）．以上のことから，イシガイの河川内生息分布は，水田
31 
 
管理の一環により実施される非灌漑期の低水位によってもたらされる，砂の優
先する底質の影響を受けていると考えられる．また，ΔAIC < 2 の全てのモデル
において，灌漑期における遅い流速がイシガイの河川内空間分布を規定する要
因として採用された（Table 4）．これまでの研究において，イシガイ類の生息分
布の制限要因に関して定量的な情報はほとんど得られておらず，特にこれまで
に行われている研究は止水域での研究に限られ，流水域に生息するイシガイに
関する報告はない（根岸ほか, 2008）． 
イタセンパラのように低平地の氾濫原環境に生息するタナゴ類の最大の脅威
は，二枚貝の消失であると考えられている（北村, 2008）．鬼倉ほか（2006）は，
九州北部の多々良川水系において，住宅・工業・商業用地の増大（都市化）に
伴い，二枚貝が減り，その結果としてタナゴ類も減少することを報告している．
また，タナゴ類はイシガイ類に産卵するため，繁殖にはイシガイ類が必要不可
欠となる（Smith et al., 2004; Kitamura, 2007）．したがって，イシガイが生息して
いる場所は，タナゴ類にとっても比較的良好な生息環境が維持されていること
が示唆されている（Smith, 1985）．そのため，今後は，イシガイの保全のために，
非灌漑期に流水域となる万尾川において，定量的な手法に基づきイシガイの物
理的な環境条件の 1つである流速を詳細に調べる必要がある． 
これまでタナゴ類と二枚貝類の生息密度について集水域を含めた区域スケー
ルから明らかにした報告はなかった．本研究により，水田管理によって水田か
ら供給される動物プランクトンはイタセンパラの分布を規定し，非灌漑期に形
成される低水位はイシガイの分布を規定していた．これらのことから，万尾地
区の住民が実施している用排兼用型の水田管理は，氾濫原湿地が有する高い生
産性（プランクトンの供給）と攪乱（水位変動）の機能を万尾川に補償し，絶
滅危惧種および氾濫原依存種であるイタセンパラやイシガイの生存に寄与して
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いることが明らかとなった．これらのことから，イタセンパラとイシガイが良
好に生息する万尾川水系において，両種を今後も維持していくためには，地域
住民による水田管理の継続が不可欠となる．具体的には，灌漑期に水田から万
尾川へ水を排水することで河川の生産性を高めること．そして，非灌漑期に水
位を低下させ，底質が攪乱されやすい環境を維持していく必要がある．  
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第 2章 生活史段階に応じた生息場所利用と形態変化 
 
第 1節 はじめに 
 
 魚類などの生息環境の保全を考える上では，異なったスケールからのアプロ
ーチが重要である（Inoue et al., 1997; 渡辺ほか, 2001; 山崎, 2005）．たとえば，
第 1 章で述べた集水域に占める水田面積率や水温といった環境因子は，区域ス
ケールのような大きな区分のスケールでは，生息の有無を左右する重要な環境
因子として検出される．この大きなスケールを対象とした生息場所での解析は，
魚類の生息量を制限する要因を検討する場合において有効であるが，区域内に
おいて魚類が選好する場所を特定する要因を検討するといった目的には，より
小さなスケール（リーチ，河床型，微生息場所）でのアプローチが必要となる
（Inoue et al., 1997）．そのため，魚種ごとの生息場所選好性や種間相互作用を表
現する際には，リーチよりもさらに小規模な微生息場所スケールにおいて，流
速・水深・底質などの環境要因に着目した研究が行われてきた（名越ほか, 1988; 
竹門, 1991; 井上・中野, 1994; Nakano, 1995; Reichard et al., 2002; Yamazaki, 2007）．
例えば，名越ほか（1988）は，微生息場所特性から成長に伴う生息場所および
食物利用の変化を明らかにしており，アマゴの当歳魚は平均体長 7.6 cm に達す
る 9月までは高齢魚と異なる微生息場所および餌生物を利用するが，9月以降に
両者の資源が一致することを報告している．また，Yamazaki（2007）において
も，富山県庄川のスナヤツメ南方種と北方種の生息地利用を明らかにし，小型
個体（全長 < 50 mm）と大型個体（全長 > 50 mm）では選好する環境が異なる
ことから，成長に伴い生息場所利用が変化することを報告している．このよう
に，微生息場所スケールを用いた解析は，極めて小規模なスケールで生息場所
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特性を定量化できるため，同種および異種間の成長に伴う生息場所，餌生物な
どの変化を精細なレベルで記述することが可能となる． 
 ただし，これらの微生息場所スケールを用いた生息場所利用の研究のほとん
どは，河川の上・中流域で行われており，河川下流域での研究はほとんど行わ
れていない．その理由の 1つとして，河川下流域では，1流路単位の面積が大き
く，地形と生物現象を対応させた調査に労力がかかるため，階層構造を扱った
研究が少ないと考えられる．しかしながら，万尾川は流程約 10 km，本流中流域
の川幅 5–10m の小規模な水系であることから，網羅的な調査をすることが可能
である．さらにイタセンパラが継続的に確認される区域は，河口から 3 km の下
流域であることから，河道の付け替えや護岸工事などにより人為的改変が最も
激しい流程である．このため，河川下流域の環境構造とイタセンパラの生息場
所利用様式を明らかにすることは，氷見市のイタセンパラ個体群の保全策の立
案のみならず，調査に労力を要する淀川水系および木曽川水系の本種の管理策
を考案する上でも極めて有効である．さらに第 1 章で論じた区域スケール解析
の結果と合わせて考察することで，イタセンパラの生息場所利用を階層的な構
造を示す複数の空間スケールから捉えることも可能となる． 
 イタセンパラの野外での成長段階に応じた生息場所利用，餌生物そして内部
形態との関連については，これまで明らかにされていない．特に，微生息場所
や餌生物の利用形態は，生息や繁殖を行う上で不可欠な資源と見なすことが可
能である．成長段階に応じたイタセンパラの資源選択を明らかにすることは，
本種の生態を理解するための最も基礎的な情報の一つであり，生息環境を保全
する上で有益な情報となりえる．一方，イタセンパラの食性については，止水
域である淀川水系および木曽川水系のワンドやたまりにおいて詳細な情報が蓄
積されている．本種は成長段階に応じて食性を動物食性から付着藻類を含む植
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物食性に次第に変化させるため（佐藤, 1986; 小川, 2011），稚魚期から幼魚期に
かけて腸が長くなり体高が高くなることが知られている（小川, 2003）．魚類の
腸長は，これまでの研究において摂餌生態とよく関連付けられており，一般的
に草食性の魚類の腸は長く，肉食性の魚類の腸は短く，雑食性の魚類はその中
間型の長さを持つことが知られている（Suyehiro, 1942; Nikolsky, 1963; Fryer and 
Iles, 1972; Zihler, 1981）．例えば，フナ類の腸の形態は，それぞれの種の食性と対
応し，形態変化の方向性を示すことが確かめられている（加福, 1952）．これら
のことから，止水域である淀川水系および木曽川水系のワンドやたまりと流水
域が形成される万尾川水系に生息するイタセンパラの食性を生息場所利用様式
や成長と関連付けて考察することは，本種を生息域内にて保全するために極め
て重要な情報となる． 
 本章における研究の目的は，万尾川に生息するイタセンパラについて，微生
息場所スケールにおける利用環境と食性を関連付けることにある．そのため，
仔魚から幼魚までの成長段階における生息場所利用および稚魚から成魚までの
摂餌生態を調べることによって，本種の生活史を通じた生息場所および食性の
変化を明らかにした． 
 
第 2節 解析方法 
 
（１）調査区間の設定および微細生息場所特性の計測 
調査区間は，第 1 章のイタセンパラ仔稚魚調査においてイタセンパラが出現
した方形区数が最も多かった MO3（Fig. 2, Table 2）の約 2 km の区域内に，下流
から st1～st8 までの 8つの河道区間を約 200 m 間隔で各 20 m ずつ設定した．調
査は 2013年の 5月から 8月まで，毎週あるいは隔週ごとに調査を実施した．そ
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れぞれの st 間には魚類の移動を遮る工作物はなく，毎年イタセンパラ仔稚魚の
浮上を確認している場所である．また，調査区域 MO3は下流部および上流部に
可動堰を擁し，灌漑期および非灌漑期の水位変動を顕著に受ける区間である（Fig. 
4A）．  
 
（２）イタセンパラ個体の観察 
① 仔魚期 
 イタセンパラの仔魚は水温が 20°C前後になると群れを形成しながら表層を群
泳するため，目視での確認が容易である（氷見市教育委員会 2005, 2006, 2010）．
そのため，水温が 20°C に達した 5月 3週目から 6月 1週目の各週における晴天
日に，20 m のリーチ内に 5 m 間隔で 5本の横断線を引き，各横断線上の右岸，
左岸および中央部に 50 cm 四方の方形区を設定した．従って，各リーチには合
計 15個の方形区が設定された．方形区内では，イタセンパラの仔魚数と微生息
場所要素として水深（cm），水面から群れまでの水深（cm），群れが生息する
水深の割合（表層から群れまでの水深／調査場所水深, %），流速（cm/sec），
植生カバー率（%），最短カバーから群れまでの距離（cm）および河岸から群
れまでの距離（cm）を計測した．水深および流速は各方形区の中心で計測し，
流速は電磁流速計 VE20（株式会社ケネック）を用いて，水面から 60%の深さの
流速を測定した．川幅は，横断線上の水面幅を計測した．植生カバーは，各方
形区を被覆している植物の割合を目視により計測した．捕獲された仔魚は，個
体に影響を与えないために透明なケースに入れた後，デジタルカメラで撮影を
行い，後に画像から全長を明らかにした． 
② 稚魚期および幼魚期 
イタセンパラは稚魚期になると，生息場所を表層から中層へ移すため表層で
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の目視が困難となることが知られている（小川, 2011）．そのため，イタセンパ
ラの仔魚が表層で確認されなくなった 6 月 3 週目から 8 月 4 週目までの各週に
おける晴天日に，各調査区の両岸および中央部に沿って，表層、中層および底
層のイタセンパラを捕獲するための網（以下，層引き網）［両岸部調査用とし
て高さ 60 cm（20 cm の 3層構造），幅 70 cm； 中央部調査用として高さ 80 cm
（20 cm の 4層構造），幅 70 cm］を作製し，各調査区間内の両岸および中央部
に沿って層引き網を 2.5 m 引くことにより，それぞれの調査方形区とした［両岸
部，0.6 m×2.5 (m); 中央部，0.8 m×2.5 (m)］．各方形区内において，層引き網
内の稚魚および幼魚の個体数を計数し，方形区の中心部において，微生息場所
要素として水深（cm），流速（cm/sec）を計測し，方形区内を占めるカバー率
（%）を明らかにした．捕獲された稚魚および幼魚の外部形態（全長，体長およ
び体高）を明らかにするために，毎週最大 30 個体のイタセンパラを計測した．
なお，稚魚期および幼魚期の成長段階の違いについては，本種の背鰭に顕著で
ある稚魚斑の有無により分類した． 
③ 形態および食性 
成長段階に応じたイタセンパラの内部形態および食性の変化を明らかにする
ために 2014年 6月から 9月まで，隔週 5 個体ずつイタセンパラを採集し，外部
形態（全長，体長，体高および重量）を測定した後，解剖を行い，腸長（mm），
腸重量（g）および腸の巻き数を計測した．計測結果をもとに，体高比（体長／
体高），腸長比（腸長／全長）および腸重量比（腸重量／重量）を算出した．
加えて，成長段階の違いによる本種の食性の変化を明らかにするために，稚魚，
幼魚および成魚を解剖し腸を取り出し，5%のホルマリンを加え，腸内容物を固
定した．その後，液浸標本として保管されていた腸を溶液ごとシャーレに移し，
腸のみをピンセットにて取り出し，ハサミで数本に分断し，実体顕微鏡下にて
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ピンセット等で内容物を取り出した．内容物を観察しやすくするために，腸壁
の残骸はなるべく取り除き，小瓶に移した内容物を検鏡用試料とした．検鏡は
実体顕微鏡，生物顕微鏡の両方を用いた．実体顕微鏡下では昆虫類，動物プラ
ンクトンおよび大型藻類を検鏡し，生物顕微鏡下では微小藻類を検鏡した．微
小藻類の検鏡は試料からマイクロピペットにて数μl を分取し，プレパラートを
作製して生物顕微鏡（正立型オリンパス BX-40）を用いて分析を行った．スラ
イドグラスには格子状の界線が入っており，部分的に計数を行った数値から全
体の細胞数を算出することができるものを使用した．同定に関して，一部の珪
藻類については，外形から種の判別が難しいため，永久プレパラートを別途作
製し，1,000倍観察にて種同定を行った．ただし，腸内容物は種の判別が困難で
あることから属止めとし，種組成リストの作成に使用した分類群の区分は，河
川水辺の国勢調査で使用されている平成 24 年度版の生物リストから引用した．
これらの腸内容物の同定は専門的知識を有する株式会社プラントビオへの委託
業務として実施した．また，比較対象として同所的に生息するイタセンパラと
同サイズのタイリクバラタナゴ（標準体長 15.3–54.7 mm）の腸内容物の同定も
行った．なお，本調査において，計 40 個体のイタセンパラおよび計 30 個体の
タイリクバラタナゴがサンプルとして用いられた． 
 
（３）データ解析 
① 仔魚期 
各調査区間に設定した 1 辺 50 cm の方形区内の仔魚数および微生息場所特性
を表す 7 つの微生息場所変量を算出し，初めてイタセンパラ仔魚の浮上が確認
された 2013年 5月 21 日から 6月 7日までの 18日間の生息場所特性の推移を明
らかにした．浮上確認からの日数の経過に伴う仔魚数および微生息場所変量と
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の関係を明らかにするためにピアソンの相関係数および直線回帰式を求めた．
加えて，仔魚期における利用環境の特性を明らかにするために，仔魚の出現・
非出現について分類木解析（CHAID）を用いて予測した（Kass, 1980）．分類木
解析は稚魚期および幼魚期との比較を行うため，水深，流速およびカバー率を
説明変量として用いた．なお，分類木解析におけるツリーの最大の深さを 3 と
し，サブグループの最小サイズを 25とした． 
② 稚魚期および幼魚期 
捕獲された稚魚および幼魚の体長および体高から体高比を算出し，採集週ご
とに Kruskal-Wallis 検定および Steel-Dwass の多重比較を行った．加えて，稚魚
期および幼魚期における利用環境の特性を明らかにするために，仔魚期に行っ
た分類木解析と同様の条件にて解析を実施した． 
③ 形態および食性 
 捕獲された稚魚，幼魚および成魚の外部形態および内部形態について，各成
長段階における差異を検出するために，ANOVAと Tukeyの方法による多重比較
を行った．加えて，体高比，腸長比および腸重量比について各成長段階におけ
る差異を検出するために，Kruskal-Wallis 検定および Steel-Dwass による多重比較
を行った． 
 
第 3節 解析結果 
 
（１）イタセンパラの微生息場所利用 
① 仔魚期 
5 月 21 日から 6 月 7 日にかけて，イタセンパラの仔魚は設置した方形区の
32.5%で確認された．イタセンパラの仔魚が確認された 1方形区内の個体数（±
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SD）は，平均 22.4 個体（±30.8），その範囲は 1–234個体であった．全ての仔魚
は岸際の方形区内で確認され，河川中心部の方形区内では全く確認されなかっ
た．イタセンパラの仔魚は，表層 5 cm 以内の水深において，群れを形成し遊泳
する様子が目視にて頻繁に確認された（Fig. 6）．なお，この時期のイタセンパラ
仔魚には稚魚斑は認められなかった（Fig. 7A, B）．5月下旬から 6 月上旬にかけ
てイタセンパラ仔魚数と浮上確認からの日数の間に有意な負の相関が認められ
た（Fig. 6）．また，生息場所利用において水面から群れまでの水深，群れが生息
する水深の割合，カバーからの群れまで距離および河岸から群れまでの距離の 4
項目と浮上確認からの日数との間に，それぞれ有意な正の相関が認められた．
一方，水深，流速および植生カバー率の 3 項目と浮上からの日数の間に有意な
相関は認められなかった．分析木解析では，イタセンパラ仔魚の出現を予測す
る変量として，植生カバー率のみが採用され，イタセンパラの仔魚は，植生カ
バー率が 15%以下の微生息場所おいて，より多く出現する傾向が認められた（Fig. 
8）． 
② 稚魚期 
6 月 11 日から 7 月 11 日にかけて，イタセンパラの稚魚は設置した方形区の
30.6%で確認された．イタセンパラの稚魚が確認された 1方形区内の個体数（±
SD）は，平均 7.4 個体（±9.3），その範囲は 1–68 個体であった．仔魚期の調査
と同様に，全ての稚魚は岸際の方形区内で確認され，河川中心部の方形区では
全く確認されなかった．なお，捕獲された稚魚には，明瞭な稚魚斑が背鰭の中
心部付近に確認されるため（Fig. 7C, D），同所的に生息するタイリクバラタナゴ，
ヤリタナゴおよびミナミアカヒレタビラとの区別は容易であった．分析木解析
では，イタセンパラ稚魚の出現を予測する変量として，水深および流速が採用
され，イタセンパラの稚魚は，水深が 40 cm 以上，かつ流速が 1.5cm/sec以下の
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微細生息場所でより多く出現する傾向が認められた（Fig. 9）． 
③ 幼魚期 
 7 月 16 日から 8 月 21 日にかけて，イタセンパラの幼魚は設置した方形区の
7.5%で確認された．イタセンパラの幼魚が確認された 1 方形区内の個体数（±
SD）は，平均 1.8個体（±1.4），その範囲は 1–8個体であった．仔魚期および稚
魚期の調査と同様に，全ての幼魚は岸際の方形区内で確認され，河川中心部の
方形区では全く確認されなかった．なお，この時期に捕獲されたイタセンパラ
の背鰭には，稚魚期に明瞭であった稚魚斑が消失していた（Fig. 7E, F）．分析木
解析では，イタセンパラ幼魚の出現を予測する変量として，植生カバー率およ
び流速が採用され，イタセンパラの幼魚は，植生カバー率が 30%より多く，か
つ流速が 4.2cm/sec 以上の微細生息場所でより多く出現する傾向が認められた
（Fig. 10）． 
 
（２）個体数変動と微生息場所利用の変化 
 方形区内に確認されたイタセンパラの平均個体数（±SD）を成長段階別にみ
ると，仔魚期 22.4 個体（±30.8），稚魚期 7.4個体（±9.3），幼魚期 1.8個体（±
1.4）であり，成長段階が進むにつれて減少していった（Fig. 11）．5月下旬に二
枚貝より約 8 mm で泳出したイタセンパラ仔魚の全長は，6月中旬の稚魚期には
20 mm に達し，7月下旬の幼魚期には 50 mm に，そして 8月中旬には 60 mm と
なった． 
イタセンパラが確認された方形区内の水深（Kruskal-Wallis 検定, P < 0.001, H 
= 65.4），流速（Kruskal-Wallis 検定, P < 0.001, H = 71.6）および植生カバー率
（Kruskal-Wallis 検定, P < 0.001, H = 126.1）は仔魚，稚魚および幼魚それぞれの
3つの成長段階の間において，有意な差が認められた（Fig. 12）． 
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（３）形態変化と食性 
イタセンパラの形態的特徴である全長，体長，体高，重量，腸重量，腸長，
および腸の巻き数の 7 項目全てにおいて，稚魚期，幼魚期および成魚期の成長
段階間によって有意な差が認められた（Table 10）．これらの形態変化は，稚魚
期から幼魚期に成長段階が移行する際に顕著に増加した．一方，内部形態であ
る腸重量，腸長および腸の巻き数は，幼魚期と成魚期の成長段階間で有意な差
は認められなかった（Fig. 13）．また，稚魚期と成魚期の腸重量比には，有意な
差が認められなかった． 
稚魚，幼魚および成魚を解剖し，腸内容物を調査した結果，全ての成長段階
の腸の中には粒径 0.1 mmの砂が多く存在した．種判別可能であった腸内容物は，
稚魚期，幼魚期および成魚期の全ての成長段階において植物プランクトンおよ
び付着藻類が圧倒的に多く，珪藻類の Navicula および藍藻類の Lyngbya が顕著
に確認された（Table 11）．また，採集直後に固定を行ったが，ワムシ類やミジ
ンコ類の動物性プランクトンは確認されなかった．しかし，イタセンパラ幼魚
の腸内容物からミジンコ目の耐久卵およびユスリカ科の頭部キチン質の残骸が
確認された．比較対象として用いたタイリクバラタナゴ（標準体長15.3–54.7 mm）
の腸内容物は，イタセンパラと同様に粒径 0.1 mm の砂が多く存在した．種判別
可能であった腸内容物では，珪藻類の Navicula および藍藻類の Lyngbya が確認
され，ワムシ類やミジンコ類の動物性プランクトンは確認されなかった．しか
し，7月に採取されたタイリクバラタナゴの幼魚の腸内容物からは，水生昆虫が
確認された． 
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第 4節 考察 
 
（１）イタセンパラの微生息場所とその形成条件 
イタセンパラが利用した微生息場所特性は，以下のように要約される．①仔
魚は植生カバーの少ない場所および植生カバーから直線距離が 10 cm 以下の場
所を利用した．②稚魚は水深が深く，流速が遅い場所を利用した．③幼魚は植
生カバーが多く，流速の速い場所を利用した． 
仔魚期において，採用された植生カバー率は，区域スケール解析と同様に負
の傾向が認められた（第 1章参照）．これらのことは，仔魚期における植生カバ
ーの少なさが，日光にさらされた被覆の少ない場所を提供することで，比較的
高水温を好むイタセンパラを含むコイ科魚類の仔魚に好適な生息環境を提供し
ているものと考えられる（Billman et al., 2006; 金尾ほか, 2009）．加えて，水温が
高く光条件が良い場所は，コイ科の仔魚となるプランクトンが多く発生するこ
とが知られている（倉沢, 1957）．さらに，琵琶湖沿岸において，植生カバーの
周辺部は，水温が高く，ニゴロブナ仔魚の餌になる動物プランクトンが多いこ
とが報告されている（藤原・北田, 2011）．これらのことから，イタセンパラ仔
魚が植生カバーの少ない場所および植生カバーに近い場所を利用する理由の 1
つとして，好適な採餌場所が形成される微生息場所を選好していることが示唆
された． 
イタセンパラ稚魚の出現を予測する変量として，仔魚期には採用されなかっ
た深い水深および遅い流速が採用された．これらの変量は区域スケール解析に
おいて採用されなかった変量である．イタセンパラの稚魚と水深の関係につい
て，淀川ワンドにおいて，本種は稚魚期になると仔魚期に比べ遊泳力が発達す
るため，表層から中層へ潜るようになることが報告されている（小川, 2003）．
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一方，イタセンパラの稚魚と流速の関係については，先行研究が止水域のワン
ドで行われているため，これまでに研究されていない．稚魚期において採用さ
れた遅い流速は，稚魚期における本種の体型に依存するものと考えられる．す
なわち，稚魚期のイタセンパラは幼魚にように鰭が十分に発達して完成してお
らず（Fig. 7），流水域に進出する体型に到達していないものと考えられる．これ
らの遊泳力の関係から，イタセンパラ稚魚は仔魚期とは異なる深場の流速の少
ない場所を選好しているものと考えられる． 
幼魚の出現を予測する変量として，仔魚および稚魚が採用した変量とは対照
的に，豊富な植生カバー率を有する流速の速い場所が採用された（Fig. 10）．植
生カバーの豊富さは，水生および空中捕食者の両方からの捕食圧を緩和し得る
こと等によって解釈される（Devore and White, 1978; Helfman, 1981; McMahon and 
Hartman, 1989; Shirvell, 1990; Fausch, 1993）．また，流速は，幼魚が浮遊性の植物
プランクトンを摂餌する際の有利な環境条件であると考えられる．一般に流下
物量と流速には正の相関があり（Elliott, 1967; Furukawa–Tanaka, 1992），流れのあ
る地点ほど多くの餌が供給されることになる．だが一方で，摂餌する個体にと
っては，流速が速くなるほど定位のために高いエネルギー消費を強いられるこ
とになる．このトレードオフの関係の中で，イタセンパラの幼魚は好適な摂餌
微生息場所を選択していることが予想される．幼魚は稚魚に比べて体高および
体高比が有意に高くなり（Fig. 13, Table 10），流速が 4.2 cm/sec以上の微生息場
所を利用していた（Fig. 10）．魚類では，成長に伴い遊泳力が高まるにつれて，
流下餌がより豊富に供給される速い流れを利用することが一般的に知られてい
る（Everest and Chapman, 1972; Moore and Gregory, 1988; 名越ほか, 1988）．これ
らのことから，幼魚が豊富なカバーを有する流速のある微生息場所を利用した
理由として，捕食者からの避難場所および好適な採餌場所が形成される微生息
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場所を選好していることが示唆された． 
これらの結果より，イタセンパラは流路内において特定の微生息場所を選択
的に利用した．そして利用された微生息場所の特性は，仔魚，稚魚および幼魚
の成長段階で異なった（Figs. 8, 9, 10, 12）．さらに，微生息場所スケールでの解
析では，区域スケールにおいて採用されなかった水深および流速がイタセンパ
ラの稚魚の出現を予測する変量として有意に採用された．このように，本研究
においても先行研究（Crowl and Schnell, 1990; Fausch et al., 1994）と同じように，
対象とするスケールによって解析結果から得られる情報やその解釈が異なった． 
以上のような，イタセンパラの微生息場所の形成要因は，区域スケールで示
された水位変動などの水田管理行為に強く左右されるものと考えられる．例え
ば，イタセンパラの仔魚期にあたる灌漑期には，生息河川である万尾川と水田
との間に水系ネットワークが構築され，水田から万尾川へイタセンパラ仔魚の
餌生物である動物プランクトンが供給されること．そして，区域スケールと同
様に，水田管理のために実施されるカメムシ防除目的の河岸の草刈は，岸際の
カバーを減少させ好適な採餌場所を形成していることが微生息場所スケールに
おいても示唆された．さらに，非灌漑期には，水田管理のために実施される灌
漑期から非灌漑期の人為的な水位変動によって，幼魚に好適な採餌微生息場所
が形成されていた．このように，微生息場所スケール解析において，区域スケ
ール解析で採用されなかった環境要因が検出されたことや，微生息場所スケー
ルは区域スケールによって制約を受けていたことから，これらの水田管理行為
は，微生息場所スケールの環境要因に影響を与えていることが明らかになった．
これらのことから，イタセンパラの生息場所利用を明らかにする際には，単一
スケールのみによる解析ではなく，複数の異なる空間スケールからのアプロー
チを行うことが重要であることが本研究においても示された． 
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（２）成長に伴う形態変化と食性 
 イタセンパラの外部形態について ANOVA および Tukey の多重比較を行った
結果，全長，体長および体高の全ての変量において，稚魚，幼魚および成魚の
成長段階毎に有意な差が認められ（Table 10），体高比は稚魚期から幼魚期に移
行する際に有意に低くなった（Fig. 13）．加えて，内部形態である腸長比，腸重
量比および腸の巻き数は，稚魚期から幼魚期に移行する際に有意な差異を示し
ていた（Fig. 13, Table 10）．さらに，稚魚および幼魚の腸内容物から，多数の砂
（粒径 0.1 mm）に加え珪藻類および藍藻類が多く検出された（Table 11）．万尾
川において，イタセンパラが幼魚となる時期は，非灌漑期に相当する．そのた
め，河川内の植物プランクトンおよび動物プランクトン量は灌漑期（仔魚期お
よび稚魚期）に比べて有意に低くなるが，付着藻類は灌漑期と同程度の資源が
保証されていた（第 1章参照）．これらのことから，万尾川に生息するイタセン
パラは，稚魚期から幼魚期に成長段階を推移させる際に，付着藻類を消化する
ための内部形態を獲得する必要がある．本研究において，稚魚期から幼魚期の
体高比に有意な差異が認められたのは，内部形態（腸が長くなる）の変化に伴
い外部形態（体高が高くなる）を変化させた結果によるものと考えられる．ま
た，淀川ワンドに生息するイタセンパラは，稚魚期の途中でミジンコやワムシ
などの動物プランクトンの動物食性から，珪藻などの植物プランクトンや付着
藻類の植物食性へ移行させることが知られており，本種は藻類の消化効率を上
げるために腸が長くなり，体高が高くなることが報告されている（佐藤, 1986; 小
川 2003, 2011）．本研究において，腸重量，腸長および腸の巻き数は，成魚と幼
魚の間に有意な差が認められず（Table 10），産卵期が開始される 9 月に捕獲さ
れた成魚の腸内容物からは，珪藻および藍藻類が多種検出された（Table 11）．こ
れらのことから，万尾川に生息するイタセンパラは稚魚期から幼魚期にかけて，
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食性を完全な植物食性へ移行させるために，腸を長くさせることで体高比が小
さくなり，浮遊性の植物プランクトンや万尾川内に豊富に繁茂する付着藻類の
専食を可能にしているものと思われる．さらに，幼魚期から成魚期に成長段階
を移行させる際には，内部形態を変化させることなく，継続して植物プランク
トンおよび付着藻類を摂餌していることが示唆された．一方，淀川ワンドに生
息するイタセンパラの成魚の摂餌活性は，9月の産卵期前にほぼ消失するとの報
告もある（小川, 2011）．これらのことから，今後は本研究により明らかとなっ
た仔魚期，稚魚期および幼魚期の餌料環境に加えて，産卵期における餌料環境
についても明らかにしていく必要がある．さらに，流水域と止水域における成
魚の摂餌活性を明らかにする方法の 1 つとして，産卵期に流水域が形成される
万尾川本流と止水域が形成される万尾川水系内の潟や人工ワンドに生息するイ
タセンパラの腸内容物を比較することは，生息利用場所が異なる本種の摂餌活
性および食性の解明につながるものと思われる．  
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第 3章 野外におけるイタセンパラの生活史と繁殖生態 
 
第 1節 はじめに 
 
コイ科タナゴ亜科に属する淡水魚類は，生きた淡水二枚貝の鰓内に卵を産み
込む特徴的な産卵生態を有することから，生活史や繁殖生態に関する研究が数
多く行われている（Kondo et al., 1984; 福原ほか, 1998; Smith et al., 2000a; Oshiumi 
and Kitamura, 2009; 永山ほか, 2012b; 佐藤ほか, 2012）．一方，タナゴ亜科に属す
るイタセンパラは，絶滅の危険性がきわめて高いにも関わらず，野外生息地で
の本種の生活史や繁殖生態を客観的に評価できる情報は少ない（環境省, 2015）．
イタセンパラの主な生息地である淀川水系や木曽川水系では，具体的な保全策
が確立されていないことが指摘され（北村, 2008），具体的な保全策を立てるた
めの基礎的情報である生活史や繁殖生態の解明が急務となっている．現在，明
らかになっている野外における本種の生態は，主に河川敷内の孤立水域や止水
域で生息・産卵し，9–5月の間，イシガイ，ドブガイ属貝類，カタハガイの外鰓
の水路内に前期仔魚が生息しており，5月には岸際近くの水面に仔稚魚が群れて
いることが明らかになっているのみである（中村, 1969; 小川・長田, 1999; 小川
ほか, 2000; 宮下, 2005; 氷見市教育委員会 2005, 2006, 2008, 2010, 2014b; 河合, 
2008; Kitamura et al., 2009a）．本種の生態情報の蓄積を目的として，第 2章では，
微生息場所スケール解析において，仔魚期から幼魚期までの生活史段階に応じ
た生息場所利用を明らかにした．しかしながら，野外における本種の成長や繁
殖生態はこれまで明らかにされていない．特に本種は，短期間に成長し，秋季
にイシガイ科の二枚貝に産卵することから，タナゴ類の中でも特異的な生態を
有する（中村, 1969; 小川 2003）．これらのことから，イタセンパラの成長およ
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び産卵期（成魚）における繁殖特性および利用環境を明らかにし，保全に必要
な知見を得ておくことは，極めて重要である． 
本研究対象地域である万尾川は，5–6月までの灌漑期には約 80 cm の止水域が
形成され，7月以降の非灌漑期に約 30 cm の流水域が形成されるという特徴をも
つ（第 1 章参照）．これまで，灌漑期と非灌漑期を通して魚類が必要とする環
境条件をセットで捉えた研究は少ない（藤咲ほか, 1999; 永山ほか, 2012b）．こ
れらのことから，灌漑期と非灌漑期において異なる環境条件を有する万尾川に
おいて，イタセンパラの成長および繁殖生態を明らかにすることは，本種の生
活史を解明するための基礎資料となるだけでなく，本種および生息環境の劣化
が急速に進んでいる水田生態系の魚類の保全策にも有効である． 
そこで第 3 章では，イタセンパラの生活史を解明するために，野外における
本種の成長および繁殖生態を明らかにした．また，魚類の分布や行動の制限要
因は，空間スケールごとに異なることが知られている（井上・中野, 1994; 渡辺
ほか, 2001）．したがって，本種の産卵期における出現パタンおよび利用環境を
検討するためには，各スケール間の関連性に着目する必要がある．これらのこ
とから，魚類の産卵場所および生息場所選好性における研究で用いられている
リーチスケール解析（Inoue and Nakano, 1998; 森田ほか, 2010; Kawanishi et al., 
2011）および微生息場所スケール解析（Reynolds et al., 1997; 佐川ほか, 2002; 石
田ほか, 2005; Kitamura, 2007）のマルチスケール解析を用いて，産卵場所選択と
物理環境特性との相互関係を明らかにした． 
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第 2節 解析方法 
 
（１）調査区間の設定 
2010 年の調査（第 1 章参照）において，イタセンパラが出現した方形区数が
最も多かったMO3 の約 2 km の区域内に，下流から st1 から st8までの 8つの河
道区間に約 200 m の間隔で 20 m のリーチをそれぞれ設定し，2012 年の 6月から
2013年の 12月まで，毎週あるいは隔週，調査を実施した．各リーチの生息場所
特性を計測するとともに，リーチ内のイタセンパラの個体数を計数した． 
 
（２）生活史および繁殖生態 
MO3にて 6–8月までの間にタモ網（直径 300 mm 目合 3 mm）を用いてイタセ
ンパラを捕獲し，完熟卵保有個体が確認された 9月以降は，地引網（幅 10 m 高
さ 1 m 目合 10 mm）を用いて，区域内のイタセンパラを捕獲した．なお，2013
年の 5月にイタセンパラ仔魚（標準体長 9 mm）が確認されたため，魚への損傷
を避けるため地引網調査は終了とした．捕獲されたすべてのイタセンパラの標
準体長（LS）を 0.1 mm 単位で計測し，雌についてはさらに産卵管長を 0.1 mm
単位で計測した．成魚は腹部を軽く圧迫することにより精子あるいは完熟卵の
有無を確認し，搾出された完熟卵は 10%ホルマリンで全卵を固定した． 
産卵期の推定には，雌の完熟卵保有率に加えて完熟卵保有時に産卵管が伸長
することから，標準体長に対する産卵管長の割合を用いた（Kitamura, 2006a, b）．
さらに，よう卵数・卵形・卵体積を明らかにするため，固定した卵を個体ごと
に計数し，その中から 30 個の卵をランダムに選んで実体顕微鏡 X-2（オリンパ
ス株式会社）下で長径と短径を 0.05 mm 単位で計測した．その値を基に，卵形
は短径に対する長径の割合を用い，卵体積を以下の式で求めた（Coleman, 1991）． 
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卵体積（mm3）＝（4/3）π・（1/2）長径（mm） 
×｛（1/2）短径（mm）｝2 
卵重量（mg）は電子天秤 CP423S-OCE（ザルトリウス・ジャパン株式会社）を
用いて 1 mg 単位で測定した．各個体における卵形と卵体積の代表値には 30 個
の卵の平均を用いた．なお，よう卵数が 30個以下であった 6個体は，卵形，卵
体積および卵重量のデータから除外した． 
 
（３）産卵期における出現パタンと二枚貝利用 
 産卵期間における雌雄の出現パタンおよび利用環境を明らかにするために，
2012年の 9月上旬から 10月下旬まで間，8つのリーチのそれぞれにおいて，イ
タセンパラの雌雄の総数（NI），イタセンパラ雄個体数（NMI），イタセンパラ
雌個体数（NFI），二枚貝個体数（NM），水深（WD, cm），流速（CV, cm/sec），
川幅（RW, m）および植生カバー（VC, %）の各項目を測定した．なお，イタセ
ンパラの個体数は，4回の地引網調査により捕獲された個体数の平均値を用いた．
20 m のリーチ内に 5 m 間隔で 5本の横断線を引き，各横断線上の右岸，左岸お
よび中心部に 50 cm 四方の方形区を設定し，水深，流速および植生カバー率を
計測した．水深および流速は各方形区の中心で計測し，流速は電磁流速計 VE20
（株式会社ケネック）を用いて，水面から 60%の深さの流速を測定した．川幅
は，横断線上の水面幅を計測した．植生カバーは，各方形区を被覆している植
物の割合を目視により計測した． 
イシガイ内のイタセンパラ卵は，1週間程度で孵化し，孵化後に仔魚は自ら鰓
室へ移動する（上原, 2007）．そのため，産み込まれてから鰓室内で安定するま
での間，イタセンパラの孵化仔魚への影響を最小限に留めなければならない．
これらのことから，イタセンパラの産卵期が終了する 11 月上旬（長田, 2001）
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および孵化仔魚が鰓室内で安定するまでの期間を考慮し，イタセンパラの孵化
仔魚を保有することが期待される二枚貝の調査日を 2013年 1月に設定した．な
お，産卵期調査（秋季）および二枚貝調査（冬季）の調査期間の水深に有意な
差は認められなかった（ANOVA; F1,28 = 2.7, P ≥ 0.05）．調査対象区間は，前述
の 8つのリーチの内，最も多くのイタセンパラ成魚が捕獲された 20 m のリーチ
内に 5 m 間隔で 5 本の横断線を引き，各横断線上の右岸，左岸および中心部に
50 cm 四方の方形区を設置し，方形区内の底質を 10 cm の深さまで徒手により採
掘し，二枚貝類を採集した．採集した二枚貝について種を同定し，殻長，殻高
および殻幅を計測後，生きたまま貝開器を用いて二枚貝に負担を与えないよう
に 5mm 程度の開口を行い，貝内の卵の有無および卵数を数えた（北村, 2011）．
なお，調査地である万尾川には，イタセンパラ以外に秋季に産卵を行うタナゴ
類が生息しないため，卵は全てイタセンパラのものと判断した（Kitamura et al., 
2009a）．各方形区の中心部分において物理環境因子として，水深，流速および
泥深を測定した．なお，本調査で採集されたイタセンパラおよび二枚貝は計測
後，すみやかに河川に放流した． 
 
（４）データ解析 
 イタセンパラの標準体長に基づいてコホート分析を行い，年級群を明らかに
した．なお，コホート分析には標準体長を同一および異なる年級群に分解する
ために，EM アルゴリズムの正規混合分布を用いた（Fraley and Raftery, 2002）．
イタセンパラの標準体長頻度分布は，2012 年 7月 9日から 2013年 12月 16日ま
で，調査日ごとに 3.0 mm 間隔で区分した．イタセンパラの年級群および標準体
長は，非線形最小二乗回帰（non-linear least square regression）を適用することに
よってフォン・ベルタランフィー成長曲線（以下，VBGC）に当てはめた（Ogle, 
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2012; Apostolidis and Stergios, 2014）．なお，VBGC のパラメーターは以下の式で
求めた（Bertalanffy and Woodger, 1938）． 
Lt = L∞[1 – e – K(t – t0)] 
Lt: 魚齢 t における標準体長 L∞: 理論上の漸近長  K: 成長量    
 
なお，コホート分析および VBGC を推定するためには，初期値の変数が必要
である．そのため，初期値の変数は，イタセンパラが二枚貝からの浮上した日
および標準体長を用いた． 
産卵期における雌雄それぞれの利用環境を明らかにするために，解析におい
ては 3つのカテゴリー［雌雄（NI），雄（NMI）および雌（NFI）］を目的変量と
した一般化線形モデル（GLM）を構築した．解析を行う前に，それぞれの説明
変数間での多重共線性を除くために，ピアソンの相関係数が 0.65 以上の高い数
値を示した説明変数を除外した（Table 12）．その結果，二枚貝数（NM），雄お
よび雌のイタセンパラ個体数（NI），イタセンパラ雄個体数（NMI）およびイタ
センパラ雌個体数（NFI）が除外されたが，イタセンパラの生態学的特性を考慮
し，イタセンパラ雄個体には二枚貝数，イタセンパラ雌個体のみにはイタセン
パラ雄個体数を説明変数として用いた（上原, 2007）． 
 GLM の分布族にはポアソン分布を，リンク関数には対数関数を用いた．そし
て，フルモデルからヌルモデルまでのすべてのモデルを構築した．モデル選択
には，赤池情報量規準（AIC; Akaike, 1974）を用い，AIC の最も低いモデルをベ
ストモデルとして定義し，各モデルとベストモデルの AIC の差（ΔAIC）を算出
し，ΔAIC < 2 のモデルについて利用環境を考察した（Burnham and Anderson, 
2002）．なお，すべての変数は説明変数の効果を比較するために標準化し，こ
れらの分析には R3.0.0 を用いた． 
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 加えて，イタセンパラが産卵に用いた二枚貝類とその産卵場所の特性を明ら
かにするために，イタセンパラの孵化仔魚を保有する二枚貝の出現・非出現に
ついて分類木解析（CHAID）を用いて予測した（Kass, 1980）．分類木解析には
二枚貝の殻長，殻高および殻幅と方形区内で計測した環境変量を説明変量とし
て用いた．なお，分類木解析におけるツリーの最大の深さを 3 とし，サブグル
ープの最小サイズを 25 とした．本解析では，統計解析ソフト IBM SPSS 
Statistics19 を使用した．本調査で確認された二枚貝のほとんどはイシガイ（n = 
217）であったため，同時に確認されたドブガイ属貝類（n = 1）およびマシジミ
（n = 4）についてはデータ解析から除外した． 
 
第 3節 解析結果 
 
（１）魚齢と成長 
2012年の 6月から 10月までに捕獲されたイタセンパラ（n = 1,285）の標準体
長の頻度分布は， 1 つのコホートに対応していることから，この期間に出現す
る年級群は 1つであると判断された．また，2013年の 6月から 12 月までに捕獲
されたイタセンパラも同様の傾向を示した（Fig. 14）．なお，VBGC を説明する
ための成長パラメーターは以下のとおりであった． 
 
L∞ = 60.85 mm; K = 9.73 y-1; t0 = 0.07 y 
 
VBGC の結果から，2012年および 2013 年の両年級群において 0.1–0.3歳魚の
標準体長は，約 20–50 mm と類似した値を示したが，0.3–0.6 歳魚においては，
2012年級群の方が 2013年級群に比べて大きい値を示した（Fig. 15）．また，2012
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年および 2013年の両年級群は，0.4歳魚において標準体長が 60 mm 程度に到達
し，その後，標準体長はほとんど変化しなかった． 
 
（２）繁殖生態 
イタセンパラの完熟卵保有率は 9 月上旬から急激に増加し，10 月中旬にかけ
て減少した（Fig. 16）．なお，9–10 月以外の月では，完熟卵を保有する雌は採
集されなかった．同様に，標準体長に対する産卵管長の割合（産卵管指数 IOP）
も 9 月から急激に増加し，10 月の間に減少した．なお，完熟卵保有割合および
産卵管指数の季節的変化は 2012 年および 2013 年の両年級群において同様の傾
向を示した．雄の性成熟率は 8月下旬から増加し，9月上旬で 100%に達した． 
2012年および 2013年において完熟卵を保有した雌は合計 72個体採集された．
その標準体長（±SD）は，平均 56.4 mm（±7.4），その範囲は 40.8–68.5 mm で
あった．完熟卵を保有した時の産卵管長は，平均 21.5 mm（±2.4），その範囲は
15.8–27.5 mm であり，産卵管長と標準体長との間に相関は認められなかった（回
帰分析, F1,71 = 2.8, P ≥ 0.05）． 
よう卵数は，平均 113.6個（±69.1），その範囲は 3–273個であった．卵形は，
長径が平均 3.12 mm（±0.10）その範囲は 2.91–3.30 mm，短径が平均 1.22 mm（±
0.04）であり，その範囲は 1.16–1.30 mm であった．短径に対する長径の割合は
平均 2.55（±0.10），その範囲は 2.33–2.71 であった．卵体積は，平均 2.45 mm3
（±0.18），その範囲は 2.13–2.79であった．卵重量は，平均 3.20 mg（±0.24），
その範囲は 2.73–3.70 であった．これら全ての値は単峰型を示し（Fig. 17），採
集日間で有意な差はなく（Kruskal–Wallis 検定, H < 7.7, P ≥ 0.05），標準体長と
の間に有意な相関は認められなかった（回帰分析, よう卵数 F1,31 = 3.6, P ≥ 0.05; 
よう卵数以外の回帰分析 F1,25 < 0.77, P ≥ 0.05）． 
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（３）産卵期における出現パタンと利用環境 
完熟卵保有個体が確認された 2012年 9 月 3日から 10月 22日までの産卵期の
推定調査において，合計 600個体のイタセンパラ（雄 324個体; 雌 276個体）が
捕獲された．イタセンパラの捕獲個体数は各リーチで大きく異なったが，全て
リーチでイタセンパラが確認された（Fig. 18）．イタセンパラが確認されたリー
チにおけるイタセンパラの平均個体数（±SD）は，66 個体（±26）であった［雄
34個体（±14）; 雌 31 個体（±16）］．イタセンパラが最も多く捕獲されたリ
ーチ（st. 7）では，雄 119個体および雌 109 個体が捕獲された．一方，イタセン
パラが最も少なかったリーチ（st. 2）では，雄および雌が各 1個体しか捕獲され
なかった． 
産卵期における雌雄，雄および雌が利用する環境について，GLM によって構
築された全モデルのうち，ΔAIC < 2 のモデルにおいて選択された説明変数，推
定値および標準誤差を Table 13 に示す．雌雄の個体数（NI）においては 3 モデ
ル中全てのモデルで水深（WD），植生カバー（VC）および二枚貝数（NM）が
選択され，ベストモデルでは，水深（WD, 負の相関），川幅（RM, 負の相関），
植生カバー（VC, 正の相関）および二枚貝数（NM, 正の相関）が選択された．
雄個体数（NMI）においては 6モデル中全てのモデルで二枚貝数（NM）が選択
され，ベストモデルでは，植生カバ （ーVC, 正の相関）および二枚貝数（NM, 正
の相関）が選択された．雌個体数（NFI）においては 4モデル中全てのモデルで
水深（WD），植生カバー（VC）および雄個体数（NMI）が選択され，ベスト
モデルでは，水深（WD, 負の相関），川幅（RW, 負の相関），植生カバー（VC, 
正の相関）および雄個体数（NMI, 正の相関）が選択された． 
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（４）産卵母貝選択 
対象のリーチにおいて 217個のイシガイが採集され，そのうち 56個（25.8 %）
にイタセンパラの孵化仔魚が確認された．イシガイ 1 個体におけるイタセンパ
ラの孵化仔魚の平均個体数（±SD）は，9 個体（±8）であり，その範囲は 1–34
個体であった．なお，全ての孵化仔魚は外鰓で確認され（Fig. 19），全て発眼前
であった（Uehara et al., 2006）．分析木解析では，イタセンパラの孵化仔魚を保
有するイシガイを予測する変量として，水深のみが採用され，孵化仔魚を保有
するイシガイは，水深 250–330 mm において，より多く出現し，240 mm 以下お
よび 340 mm 以上の水深では，イタセンパラの孵化仔魚を保有するイシガイが減
少する傾向が認められた（Fig. 20）．なお，分類木解析ではイタセンパラの孵化
仔魚を保有するイシガイを予測する変量として，二枚貝のサイズは採用されな
かったものの（Fig. 20），イシガイ内の卵数と二枚貝の殻長には有意な相関が認
められた（Spearman’s rank correlation , rs = 0.32, n = 56, P < 0.01）． 
 
第 4節 考察 
 
（１）生活史戦略と繁殖生態 
これまでいずれの地域においても，自然河川に生息するイタセンパラの生活
史や繁殖生態を詳細に記載した報告はない．本研究は，初めてイタセンパラの
生活史および繁殖生態を網羅的に解明したものである．2012年および 2013年の
調査において，イタセンパラは 6月上旬に体長 9 mm の稚魚の群れが表層で確認
され，両年級群において 0.1–0.3 歳に相当する 6 月上旬から 8 月上旬までの間，
同様の成長を示した．0.4歳に相当する 9月上旬に標準体長が約 56 mm とほぼ最
大サイズに成長し，10月下旬になると個体がほとんど確認できなくなった（Figs. 
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14, 15）．加えて，体長頻度分布は，いずれの調査日においても単峰形を示した
（Fig. 14）．これらの結果から，万尾川に生息するイタセンパラの寿命は，1 年
程度であり，氷見市の保護池個体群（寿命 1–2年; 北村・西尾, 2010）の寿命に
等しいか，あるいは若干短いことが明らかとなった． 
0.3–0.6 歳魚において，2012 年級群の方が 2013 年級群に比べて大きかった理
由の 1つとして，水温の影響が挙げられる（Jonsson and Sandlund, 1979; Baltz and 
Moyle, 1984; Conover, 1992; Matthews, 1998; Wootton and Smith, 2015）．イタセン
パラと同じくコイ科魚類のニゴロブナは，高水温において全長および体重の日
成長量が高くなる傾向が認められている（金尾ほか, 2009）．また，本種は小規
模水槽で飼育する際に，日なたの条件下で安定した高水温を提供することで，
本種の成長が高まることが報告されている（氷見市教育委員会, 2012; 馬場ほか, 
印刷中）．これらのことから，2012 年級群の体サイズが 2013年級群に比べて大
きくなった理由の 1 つとして，水温の違いが密接に関与していることが示唆さ
れた（Figs. 15, 16）． 
イタセンパラは 8月になると，雌の産卵管の有無から雌雄判別が可能となり，
9 月上旬から産卵管指数および完熟卵保有率が増加し，10 月にかけて減少した
（Fig. 16）．また，9–10 月以外の月では，完熟卵を保有する雌は採集されなか
った．これらのことから，イタセンパラの産卵期は 9月上旬から 10月下旬まで
の 2 か月間であることが明らかとなった．イタセンパラ淀川水系個体群の室内
実験においては，日照時間が 14 時間から 13 時間と短くなる秋季のような日照
条件かつ水温 20°C の環境下において雌の産卵管が伸長し，水温 15 °C 以下で雌
雄ともに成熟が抑制され，産卵が終了することが報告されている（上原, 2007）．
また，イタセンパラと同様の秋産卵型タナゴ類であるゼニタナゴ Acheilognathus 
typusの場合，15 °C を境とする低温によって成熟後退が起こることが報告されて
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いる（Shimizu et al., 1987）．本調査地である万尾川では，11月になると水温が
15°C 以下となる（Fig. 16）．加えて，11 月以降には，完熟卵保有個体が捕獲さ
れなかった．これらの理由から，万尾川に生息するイタセンパラ個体群の産卵
期は 11月には完了しているものと推察される． 
 イタセンパラの卵は，短径に対する長径の比率が平均 2.55と長楕円形（長形，
短形はそれぞれ 3.12 mm, 1.22 mm）で，卵体積が平均 2.45 mm3であった．タナ
ゴ類は二枚貝に産卵するため，卵が大きく細長いという特徴は，産卵後に二枚
貝内から吐き出されないための適応であると考えられている（Aldridge, 1999; 
Kitamura 2006a, 2007）．他のタナゴ類と同様に，イタセンパラの卵が大きく細長
いという特徴もまた，二枚貝から吐き出されないための重要な形質であると考
えられる． 
イタセンパラの孵化仔魚を保有するイシガイを予測する変量として，二枚貝
のサイズは採用されず（Fig. 20），孵化仔魚が確認された二枚貝は殻長 56.0–78.0 
mm であった．イタセンパラ淀川集団の室内実験において，二枚貝を用いてイタ
センパラを増殖させる場合，使用する二枚貝の種類はイシガイが最も適してい
るとされ，イタセンパラは殻長 45.0–69.5 mm のイシガイを選択し，殻長 70.0 mm
以上のイシガイや殻長 100 mm 以上のドブガイを選択しないことが報告されて
いる（上原, 2007）．これらの貝サイズの選択性の違いを明らかにするためには，
万尾川集団および淀川集団の地域差あるいは野外と室内による環境条件の違い
を検討する必要がある． 
 本研究では，完熟卵を保有する雌の産卵管の長さ（mean ± S.D = 21.5 ± 2.4 mm; 
range, 15.8–27.5mm）は，タナゴ類で最も産卵管の短いカゼトゲタナゴ Rhodeus 
atremius atremius（mean ± S.D = 13.6 ± 1.4 mm; range, 10.2–15.8mm）とスイゲンゼ
ニタナゴ Rhodeus atremius suigensis（mean ± S.D = 13.1 ± 2.2 mm; range, 8.2–
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20.8mm）に次いで短かった（Kitamura, 2006a, b, 2007; Kitamura et al., 2009b; 北
村・西尾, 2010; 環境省, 2015）．タナゴ類において，産卵管の長さは，利用する
貝のサイズ，卵を産み込む場所（鰓上腔か鰓の水路），卵の形質（サイズ・形状）
および孵化仔魚の行動の有無と関連する（Kitamura, 2006a, b, 2007; Kitamura et al., 
2009b）．そのため，産卵管を長く伸長させることは，タナゴ類全般において有
益であることが示唆されている．例えば，イチモンジタナゴ Acheilognathus 
cyanostigma の産卵管の長さ（mean ± S.D = 30.6 ± 5.1 mm; range, 19.2–42.8mm）は，
大型のドブガイに産卵するため，体長に対し正の相関を持つ（Kitamura, 2006b）．
また，ニッポンバラタナゴ Rhodeus ocellatus kurumeus は，卵を産みこむ際に二
枚貝の鰓内の水路の位置を決め，そこでの酸素の取り合い型競争を避けるため
に，完熟卵を保有する時の産卵管の長さを伸長させ（mean ± S.D = 35.2 ± 10.7 
mm; range, 8.8–72.2mm），卵の死亡率を最小限に抑えることを可能にしている
（Kitamura, 2005, 2006a, b）．一方，本研究では，完熟卵を保有するイタセンパラ
の雌の産卵管長と標準体長との間に有意な相関は認められなかった．イタセン
パラのように産卵管の短い種では，産卵管の長短が繁殖効率に大きく影響する
ことが考えられる．したがって，イタセンパラの産卵管長と体サイズが相関せ
ず，完熟卵を保有する個体の産卵管の長さが他のタナゴ類に比べて比較的均一
（mean ± S.D = 21.5 ± 2.4 mm; range, 15.8–27.5mm）であることは，体サイズに依
存することなく子孫を残すことを可能にしているものと考えられる．さらに，
イタセンパラは卵を鰓上腔に産みこみ，孵化後に仔魚が自ら鰓の水路へ移動す
る（上原, 2007）．すなわち，イタセンパラの仔魚は自ら利用する鰓の水路の位
置を選択するため，本種では長い産卵管を有するニッポンバラタナゴのように
卵・仔魚が生息する鰓の水路の位置を親が選択する可能性は低いと推察される．
したがって，産卵管を長く伸ばすことは生理的コストとなるため（Kitamura, 
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2006a），イタセンパラは他のタナゴ類とは異なり産卵管を長く伸ばす必要がな
いものと考えられる． 
 調査対象としたリーチ内（Site 7; Fig. 18）におけるイタセンパラの孵化仔魚を
保有するイシガイの割合は 25.8%（56/217）であった．中村（1969）は，1942
年および 1948 年の 10 月中旬に木曽川水系において採取されたイタセンパラの
孵化仔魚を保有するイシガイの割合は 21.2%（7/33）と報告しており先行研究と
ほぼ同様の結果であった．一方，本研究では 1 個体あたりのイシガイが保有す
る孵化仔魚の個体数の平均個体数（±SD）は，9 個体（±8）であり，その範囲
は 1–34個体であった（Fig. 19）．一方，中村（1969）は，1個体あたりのイシガ
イが保有する卵および孵化仔魚数の平均個体数（±SD）が，43 個体（±7）で
あり，その範囲は 23–41 個体と報告しており，本研究との差異が大きかった．
この差異は，二枚貝の採集時期の違いにより生じたものであると考えられる．
イタセンパラは野外において，一回の産卵で約 50個の卵を排卵する（西尾・川
上, 未発表）．先行研究の中村（1969）はイタセンパラの産卵期中である 10月中
旬に二枚貝を採取しており，1個体あたりのイシガイが保有する卵および孵化仔
魚数は，野外における排卵数（西尾・川上, 未発表）とほぼ同様であった．一方，
本研究ではイタセンパラの個体に影響を与えないよう，産卵期終了後かつ孵化
仔魚が鰓室内で安定するまでの期間を考慮し 1 月に二枚貝の採取を行った．本
研究と同様に 1 月に調査された万尾川に生息する 1 個体あたりのイシガイが保
有する孵化仔魚の個体数の平均個体数（±SD）は，7個体（±7）であり，その
範囲は 1–22個体であり（Kitamura et al., 2009a），本研究の結果を概ね支持してい
る．また，本研究の一環として実施された万尾川におけるイタセンパラの産卵
行動調査（ビデオ撮影）において，産卵成功後に 3–4 個のイタセンパラの卵が
数回にわたって二枚貝から吐き出された映像を確認している（第 4章参照）．こ
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れらのことから，本研究において，先行研究の中村（1969）およびイシガイ内
で確認された孵化仔魚数と排卵数の間に大きな差が生じた理由の 1 つとして，
イシガイが産みこまれた卵および孵化仔魚を 10–1月の間に吐き出した可能性が
ある．イタセンパラの卵および孵化仔魚は，イシガイの鰓内で少なくとも 6 か
月間留まらなければならない．これらのことから，イタセンパラの卵および孵
化仔魚は，春産卵タナゴ（約 1 か月間のみ二枚貝の鰓内で留まる）に比べて，
二枚貝より吐き出される可能性は高くなるものと考えられる．今後は，二枚貝
に産みこまれたイタセンパラ卵および孵化仔魚の生残率について詳細に調査し，
冬季にイシガイ内で確認される孵化仔魚数と排卵数の差について検討してく必
要がある． 
 
（２）産卵期における生息場所および産卵母貝選択 
産卵期におけるイタセンパラの成魚は，二枚貝数および植生カバーが豊富で，
水深の浅い区域ほど出現傾向が強く，特に二枚貝数は雌雄および雄を目的変量
とした場合に強く採用された（Table 13）．二枚貝の豊富さはヨーロッパタナゴ
Rhodeus amarus の雌の産卵頻度を増加させ（Przybylski et al., 2007），その繁殖の
成功率を向上させることが報告されている（Konečná et al., 2010）．本調査結果は，
産卵期のイタセンパラがヨーロッパタナゴと同様に，産卵場所として高密度に
イシガイが分布する場所を選好することを示唆している．また，完熟卵を保有
する雌の割合は二枚貝数と強く相関していた（Pearson’s correlation coefficient, r = 
0.92, n = 8, P < 0.01; Fig. 18）．加えて，雌個体数は雄個体数と有意な正の相関（r 
= 0.91）を示し（Table 12），ΔAIC < 2 の全てのモデルにおいて，雌個体数は雄個
体数を強く採用した（Table 13）．万尾川において，イタセンパラの雄は二枚貝
の周りに直径約 850 mm の縄張りを張り，産卵管の伸長した雌を二枚貝まで誘導
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することが確認されている（第 4章参照）．これらのことから，雄個体数および
二枚貝数は，産卵期における雌個体数の分布を規定しているものと推察される． 
 イタセンパラ雌個体数は，最も強く採用された雄個体数を除くと，採用され
た全てのモデルで浅い水深と豊富な植生カバーを採用した（Table 13）．一般に
浅い水域は，サギ等の捕食者を除けば，外敵の少ない安全な場所だと考えられ
る（Williams and Coad, 1979; 農業土木学会, 2002）．また，深場に生息するイタ
センパラはオオクチバスに捕食されているとの報告もある（山崎ほか, 2009）．
万尾川に飛来する大型鳥類のほとんどはアオサギ Ardea cinerea およびチュウサ
ギ A. intermedia であり，両種の捕食圧は水深 250 mm 以浅にて増加することが知
られている（Tojo, 1996; Takaki and Eguchi, 2008）．さらに，イタセンパラの孵化
仔魚を保有するイシガイは，水深 250–330 mm の間に高い割合で存在した（Fig. 
20）．これらのことから，250–330 mm の浅い水深は，サギなどの捕食者回避に
適することが予測される．加えて，豊富な水生植物のカバーは水生および空中
捕食者の両方からの避難場所となりえる（Devore and White, 1978; Helfman, 1981; 
McMahon and Hartman, 1989）．これらのことから，本種の保護には，水田管理の
一環として行われる非灌漑期の水位低下による浅場の形成に加え，自然河岸に
よる植生の維持が，捕食者回避のために必要不可欠であることが明らかとなっ
た．  
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第 4章 野外における繁殖期の行動 
 
第 1節 はじめに 
 
 動物の行動の多くは，生存や繁殖の上での有利さゆえに進化しており，様々
な生存競争を勝ち抜き，より多くの子孫を残すことができる最適な行動を採用
している（粕谷, 2012）．タナゴ類における配偶システムや繁殖戦略についての
知見は，これまでにバラタナゴやヨーロッパタナゴについて詳細な報告があり
（Kanoh, 1996, 2000; Smith et al., 2004），イタセンパラの繁殖行動については，長
田ほか（1984）および上原（2007）が報告している．イタセンパラの繁殖行動
は，雄が貝の周囲に縄張りを張り，雌を縄張り貝に誘導して産卵させる（長田
ほか, 1984; 上原, 2007）．そして，雄は縄張りを防衛するために，侵入個体に対
して闘争行動を行う（長田ほか, 1984）．しかしこれらの情報は，施設内の保存
池あるいは室内水槽における実験や観察に基づいており，野外におけるイタセ
ンパラの繁殖行動についてはこれまで報告がない．さらに保存池や室内実験に
おける繁殖行動の観察は，淀川水系や木曽川水系の河川敷に形成されるワンド
のような止水域の環境を想定している（河合, 1998; 宮下, 1998; 北村, 2008）．一
方，万尾川においては，イタセンパラの孵化仔魚を保有する二枚貝の調査から，
流水域で産卵行動を完結することが確認されている（西尾ほか 2012, Nishio et al., 
2015; 第 3 章参照）．イタセンパラの保全を効果的に行うためには，イタセンパ
ラが生存できる環境を保全するだけでなく，イタセンパラが繁殖できる環境を
保全することが重要である．  
そこで本研究は，万尾川に生息するイタセンパラを生息域内にて保全するこ
とを目的とし，陸上および水中からイタセンパラの繁殖行動について目視およ
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びビデオカメラを用いて詳細に観察した． 
 
第 2節 解析方法 
 
（１）調査地および調査方法 
万尾川水系に生息するイタセンパラの産卵期は 9–10月であり，10月下旬には
終了する（Nishio et al., 2015; 第 3章参照）．野外におけるイタセンパラの繁殖行
動を明らかにするために，2013年の 10月，2014年の 9月上旬から 10月下旬お
よび 2015年の 9月において計 25日間水中での繁殖行動の撮影を実施した． 
繁殖行動の撮影は，氷見市教育委員会作業研究員の川上僚介が潜水用具を着
用し，記録用の水中用コンパクトデジタルカメラ Canon Power Shot D30（キャノ
ン社）の動画機能を利用した．なお，産卵行動中の環境解析にあたっては，本
種の産卵行動を阻害することのないよう，撮影開始時 9時から終了時の 18時ま
での 1時間ごとの水温のみ小型防水型温度計測ロガーティドビット v2 （オンセ
ット社）にて計測し，繁殖行動の日周変化と水温の関係を明らかにした．繁殖
行動の撮影日は，いずれも豪雨や風水害の直後などの特異な自然条件ではなく，
晴れもしくは曇りの気象条件であった．撮影者が入水した直後は，イタセンパ
ラをはじめ多くの魚類は逃げるが，30 分程度極力動かず状態に慣らすことで自
然状態での行動が確認されるようになった．特に，貝に縄張りを張ったイタセ
ンパラの雄は，撮影者が少々動いたりしても全く逃げず，目の前で繁殖行動を
見せるようになった．以上のことから，水中撮影がイタセンパラの繁殖行動に
与える影響は少ないと考えられる． 
野外におけるイタセンパラの産卵行動および闘争行動を含む一連の繁殖行動
の詳細およびその推移を明らかにするために，雌雄のペアリング行動が複数回
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確認された 2014 年 9 月 26 日に撮影された産卵行動および闘争行動のビデオ解
析を行った．ビデオ解析は，ペアリング前の行動 49分間，ペアリング行動が確
認されてからの 27 分間およびペアリングが解消された後の 24 分間の計 100 分
間について秒単位の解析を行った．次に，100分間の行動を1分間ごとに区分し，
ペアリング前，ペアリング中およびペアリング後に行われた行動の種類と回数
を記録し，1分間あたりの産卵行動および闘争行動の種類ごとの頻度を算出した．
さらに，縄張り雄が産卵行動の開始時に行う「貝覗き」（上原, 2007）からの行
動の連鎖を詳細に記録した．闘争行動はペアリング前，ペアリング中およびペ
アリング後に行われた闘争行動の種類と同種および他種への闘争行動の連鎖を
詳細に記録した． 
 
（２）産卵行動および闘争行動のパタン 
イタセンパラの産卵行動については，長田ほか（1984）および上原（2007）
が，飼育水槽内および施設内の保存池の産卵行動の観察をもとに，以下のよう
に定義している．まず雄が単独で貝 1 個体に対して縄張りを形成する「詮索」
（searching），その後，貝の出水管に吻端を向け逆立ち姿勢をとる「雄の貝覗き」
（male head-down posture）を行う．次に選んだ貝に産卵管の伸長した雌を連れて
くる「誘導」（leading）を行う．その後，鰭を激しく小刻みに揺らし，体も小刻
みに震わせる「求愛」（display），雄の誘いを受け入れた「雌の貝覗き」（female 
head-down posture），ペア形成から産卵が行われるまでの間に雄が貝に対して行
う「産卵前放精」（pre-skimming）の後に，雌が産卵のタイミングを計り，貝の
出水管に産卵管が当てる「突進」（touching）を行い，貝の出水管に産卵管を差
し込んで「産卵」（spawning）する．雌が産卵した後に，雄が貝の入水管に向け
て精子をばらまく「放精」（skimming）が一連の流れとなる．なお，雌の産卵後
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に「縄張りを持たない雄の集団放精」（sneaking）も報告されている． 
イタセンパラの闘争行動については，長田ほか（1984）が施設内の保存池の
闘争行動の観察をもとに，以下のように定義している．雄が貝に縄張りを成立
させる場合，優位な雄が 1 尾だけ存在するときには，その雄が縄張り貝から侵
入個体を縄張りの外へ追い出す「追い払い」（chasing）を行う．そして，勢力の
あまり違わない 2 尾の雄が接近すると鰭をいっぱいに拡げて相手の近くで停止
し，体を左右に大きくゆする「威嚇」（threat）を行う．威嚇はあまり継続して行
われず，この段階で劣位の雄は各鰭をたたみ遁走する．しかし互いの勢力が拮
抗している場合は，自分の体でむち打つように，ともに体を急激に大きく左右
に振る「威圧」（jerking）が行われる．この段階においても互いに勢力に差があ
れば，威嚇の場合と同様に劣位の雄は遁走する．しかし，互いの勢力の優劣が
つきにくく，ともに遁走しない場合は，体側を密着させて平行に並んでいる 2
尾の雄が，相手の体をむち打つように体を左右にふりながら同一方向に回転す
る「回転闘争」（rotated fighting）を行う．回転闘争のあとは，2尾の雄が 5 cm 以
内の間隔で互いに同じ方向に並び前方に泳ぐ「平行遊泳」（parallel swimming）
が行われ，平行遊泳の後は，再び威圧に戻り，先の一連の動作が繰り返される
と報告されている． 
 本研究において観察された行動を，長田ほか（1984）および上原（2007）が
示した上記の 10の産卵行動，および 5つの闘争行動にそれぞれ分類した（Table 
14）．産卵行動および闘争行動の記録において，これらに列挙された以外の行動
が確認された際には，行動の詳細についてビデオ解析を行い，新たな行動とし
て定義した． 
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（３）データ解析 
 ペアリング時と非ペアリング時に行われた行動の違いを明らかにするために，
1 分間に観察される産卵行動および闘争行動の頻度をペアリング時と非ペアリ
ング時との間で Brunner-Munzel 検定（Brunner and Munzel, 2000）を用いて比較し
た．加えて，同種他個体および他種個体に対する闘争行動の頻度の違いを，Fisher
の正確確率検定を用いて検出した．以上の解析には R3.1.2 を用いた． 
 
第 3節 解析結果 
 
（１）産卵行動および闘争行動の記録 
繁殖行動（産卵行動および闘争行動）は 11 時から 15 時の間に頻繁に確認さ
れ，9時および 17 時以降には確認されなかった（Fig. 21）．イタセンパラが縄張
り行動を示した水温の平均値とその範囲は 22.1（18.1–27.0）oC であり，水温と
イタセンパラの 1 時間あたりの行動頻度には有意な正の相関が認められた
（Spearman順位相関係数, rs = 0.83, P < 0.01）． 
① 産卵行動 
潜水観察により確認された産卵行動のパタンとしては，「貝の詮索」，「雄の貝
覗き」，「誘導」，「求愛」，「産卵前放精」，「雌の貝覗き」，「突進」，「産卵」，「放
精」，「スニーキング」が確認された（Table 14, Fig. 22）．このうち，「雄の貝覗き」
から「スニーキング」までの行動を確認した． 
繁殖個体および群れ個体の雄には婚姻色（Fig. 1）が認められ，群れ個体は同
種および同所的に生息するミナミアカヒレタビラおよびタイリクバラタナゴと
群れを形成していた． 
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② 闘争行動 
潜水観察により確認された闘争行動のパタンとしては，「追い払い」，「威嚇」，
「回転闘争」，「平行遊泳」および「威圧」が確認された．さらに，これまで報
告のない「分離」（separation），「頭突き」（head butting）および平打ち（flashing）
が確認された（Table 14, Fig. 23）．新知見として確認された「分離」，「頭突き」
および「平打ち」の詳細は以下のとおりである． 
「分離」（Fig. 23B）は，縄張り個体と侵入個体の 2 匹のイタセンパラの雄が
一回転し左右二手に分かれていく闘争行動であり，「追い払い」からの連鎖行動
として行われた．「頭突き」（Fig. 23E）は，これらの行動後に縄張りへ戻った縄
張り雄に向かって別のイタセンパラの雄（侵入個体）が吻部で正面から衝突し
てくる行動で，縄張り雄から行うことは無かった．「平打ち」（Fig. 23H）は，縄
張り雄が縄張りを離れ，再度，縄張りに戻ってくる際に縄張り近くにいるイタ
センパラおよびギンブナに対して，体の側面を閃かせながら体の側面を打ち付
ける行動である． 
ペアリング中の闘争の間，雄雌共に縄張りを離れる場合があるが，縄張り雄
は侵入個体を追い払った後に，同じ雌を連れて戻り，再び「産卵前放精」後に
ペアリングした．ただ，雄が縄張りを離れている間に，雌が自ら縄張り貝に戻
ってくる場面や雄が離れている間，縄張り貝に待機している場面も観察された．
また，縄張りを張っていないイタセンパラの雄が半径 50–100cm のエリアを巡回
している様子が多数確認され，他の雄に対して「威嚇」，「回転闘争」および「平
行遊泳」をする様子も確認された． 
 
（２）産卵行動および闘争行動の連鎖とその頻度 
100 分間のビデオ解析における産卵行動および闘争行動の頻度は，「雄の貝覗
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き」と「追い払い」がほとんどであった（Fig. 24）．なお，「雄の貝覗き」は，100
分間に占める割合が 24.4%と最も高かった．ペアリング時において，1分あたり
の「雄の貝覗き」の頻度は，非ペアリング時のそれに比べて有意に低く，
（Brunner-Munzel test, |W| = 2.66, P < 0.05），非ペアリング時の産卵行動としては，
「雄の貝覗き」のみが観察された．また，ペアリング時および非ペアリングに
おいて，1 分あたりの各闘争行動の頻度には有意な差が認められなかった
（Brunner-Munzel test, |W| < 0.57, P < 0.05）． 
ペアリング前には，産卵行動として「雄の貝覗き」のみが行われ，闘争行動
として「追い払い」，「威嚇」，「平行遊泳」，「頭突き」および「平打ち」が確認
された（Fig. 25A）．「雄の貝覗き」の約 31%は「追い払い」と連鎖し，最大連鎖
数は 6連鎖であった（Table 15）．「雄の貝覗き」を含まない連鎖行動は約 11%で
あり，その連鎖数は最大 3 連鎖であった．また，連鎖した「平行遊泳」は，闘
争行動の最終形として確認された． 
ペアリング中には，産卵行動として「雄の貝覗き」，「誘導」，「産卵前放精」
および「雌の貝覗き」が行われ，闘争行動として「追い払い」，「分離」，「威嚇」，
「平行遊泳」および「威圧」が行われた．なお，「誘導」後，「雌の貝覗き」お
よび「産卵前放精」までは行うものの，その直後に雌が離脱してしまうことも
あり，「産卵」および「放精」には至らなかった（Fig. 25B）．「雄の貝覗き」は
ペアリング前とは異なり，約 2%しか「追い払い」と連鎖せず，その最大連鎖数
は 3連鎖であった（Table 15）．一方，「雄の貝覗き」を含まない連鎖行動は約 62%
と高く，その連鎖数は最大 21 連鎖であった．また，「産卵前放精」は，「誘導」
および「雌の貝覗き」からの連鎖行動として確認された． 
ペアリングが解消された後は，産卵行動として「雄の貝覗き」のみが行われ，
闘争行動は「追い払い」のみしか行わなかった（Fig. 25C）．「雄の貝覗き」はペ
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アリング時と同様に，約 1%しか「追い払い」と連鎖せず，その最大連鎖数は 2
連鎖であった（Table 15）． 
縄張り雄が同種に対して行う闘争行動は，単一および連鎖の 2 型の行動に分
かれた（Fig. 26A）．単一で行われた闘争行動は「威圧」および「平打ち」の 2
つの闘争行動であり，「追い払い」，「平行遊泳」，「威嚇」，「頭突き」および「分
離」の 5 つの闘争行動には連鎖が認められた．一方，イタセンパラ以外の他種
に対しての行動は，ほとんど「追い払い」のみであり，全ての闘争行動は連鎖
せず単一で行われた（Fig. 26B）．同種および他種間における闘争行動の種類と
その頻度には有意な差が認められた（Fisher の正確確率検定, P < 0.0001）． 
  
第 4節 考察 
  
（１）自然河川におけるイタセンパラの産卵行動 
本研究において観察された野生のイタセンパラの産卵行動は，長田ほか（1984）
および上原（2007）らによって記載されている淀川水系個体群の保存池および
室内水槽におけるイタセンパラの産卵行動と同様であった（Table 14）．一方，
これまで本種の産卵行動における行動頻度の違いは報告されていない．ペアリ
ング中に本種の「雄の貝覗き」の頻度が有意に少なくなった理由として，「誘導」
から「産卵前放精」そして「雌の貝覗き」といった産卵に直結する行動へ連鎖
したことが挙げられる（Fig. 25）．さらに，本研究において，産卵成功は 1例の
みの確認であったが，「ペア産卵」および「スニーキング」の 2型の繁殖行動が
確認された（Fig. 22）． 
 ペアで産卵する魚類の多くでスニーカーの存在が知られている（Tuner, 1993; 
片野, 1999）．一般的にスニーカーは，縄張り場所や雌をめぐる闘争行動に不利
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な小型の雄が子孫を残すために行う繁殖成功度の低い行動とされている（片野, 
1999）．上原（2007）は室内実験において，貝に縄張りを形成できなかったイタ
センパラの雄が，縄張り雄の隙をついてスニーキング行動をする様子を確認し
ている．ペア産卵を行う縄張り雄は，雌を誘導した直後および産卵直前の計 2
回にわたって「産卵前放精」を行った．バラタナゴの精子は貝内でしばらくの
間受精能力を維持することが明らかにされており（Kanoh, 1996），イタセンパラ
の精子も同様の機能を持つ可能性が高い．さらに，ヨーロッパタナゴの室内実
験において，「産卵前放精」は，産卵後に行う放精よりも受精率を高める効果が
あることが報告されている（Smith and Reichard, 2005）．これらのことから，イ
タセンパラが行うペア産卵は，スニーキングよりも有利な繁殖戦術であること
が予想される．一方，スニーカーは縄張りを侵入個体から防衛する高いコスト
を必要としない（Candolin and Reynolds, 2002）．これらのことから，野外におけ
るイタセンパラは，繁殖利益と縄張りを防衛するコストの回避との間に働くト
レードオフを考慮しながら，「ペア産卵」あるいは「スニーキング」の繁殖戦略
を選択しているのかもしれない．  
 イタセンパラの雌雄の産卵行動と二枚貝選択の関係は，まず，雄が二枚貝の
周辺に縄張りを形成することによって行われることが明らかになった．そして，
雌主導による二枚貝の選択は 1 例のみ確認されたが，産卵は成功しなかった．
これらのことから，二枚貝の選択は雄の二枚貝の選択性に依存しており，雌は
雄の誘いに応じることにより，二次的に二枚貝を選択していると推察される．
同様の産卵行動が室内実験においてミヤコタナゴ Tanakia tanago やヨーロッパ
タナゴでも観察されていることから（秋山・小笠原, 1991; Smith et al., 2004），イ
タセンパラを含むタナゴ類における二枚貝の選択は雄主導によるものと考えら
れる． 
73 
 
（２）自然河川におけるイタセンパラの闘争行動 
本研究において確認された 8つの闘争行動は, 連鎖および単一の 2パタンが認
められた．各闘争行動の特徴にもとづき，闘争行動を「攻撃行動」，「示威行動」
および「両義的行動」の 3 型に分類する．まず，侵入個体もしくは縄張り雄へ
向かって突進し，吻部および体を打ち付ける行動（以下，攻撃行動）．次に，縄
張り雄が鰭を広げて体側を誇示する行動（以下，示威行動）．そして，攻撃行動
および示威行動の性質を持つ行動（以下，両義的行動）である．攻撃行動には
「追い払い」，「頭突き」および「平打ち」が該当し，示威行動には「威嚇」，「回
転闘争」および「平行遊泳」 が該当する．そして，両義的行動には「分離」お
よび「威圧」が該当すると考えられる． 
「攻撃行動」である「追い払い」は，底生魚を除く遊泳魚に加えて，流下す
る木の枝に対しても行われた．さらに，ペアリング時および非ペアリングにお
いて，「追い払い」の頻度に有意な差は認められなかった．これらのことから，
イタセンパラの「追い払い」は，遊泳するものに対して反射的に行う習性があ
るものと推測される．また，今回新たに確認された「頭突き」は，ヨーロッパ
タナゴにおいて確認されており（Smith et al., 2004），イタセンパラには正面から
の吻端と吻端のぶつけ合い「頭突き」はみられないと報告されている（長田ほ
か, 1984）．本研究において確認された「頭突き」は他の闘争行動と異なり，侵
入個体が縄張り雄に対して行われ，そのすべてが示威行動である「平行遊泳」
へと連鎖していた．これらのことから，「頭突き」は侵入個体から縄張り雄への
「平行遊泳」への連鎖を目的とした行動であると考えられる．「平打ち」はイタ
センパラの雌およびギンブナに対して行われ，連鎖行動を示さなかった．これ
らのことから，他の攻撃行動に比べると攻撃性の低い行動であるように思われ
る． 
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「示威行動」である「威嚇」，「回転闘争」および「平行遊泳」は，イタセン
パラの雄が各鰭をいっぱいに拡げる行動である．鰭を広げる動作は，海産，淡
水産を問わず多くの魚類で知られている（立原・木村 1988; 松尾・高濱 2001, 
2004; 富岡ほか, 2011）．よく目立つ本種の長く黒い背鰭は，さらに示威の効果を
増すものと考えられる．これらの示威行動は，同種であるイタセンパラの雄に
行われることが殆どであり，縄張りの形成の有無に関係なく行っていることか
ら，競争個体となり得る同種との優劣をはかり，優先的に縄張りを形成してい
ることが推測される．  
「両義的行動」である「威圧」および「分離」は，ペアリング中のみに観察
された．「分離」は，「追い払い」の直後に縄張り雄および侵入個体の両個体が
同じ動きタイミングで分かれていく．「頭突き」から「平行遊泳」への連鎖が縄
張り雄の応戦であるように，「追い払い」から「分離」への連鎖は侵入個体の応
戦であると推察される．「威圧」が行われたのは，「誘導」の直後のみであり，
最も頻繁に闘争行動が行われた時間であった（Fig. 24, Table 15）．これらのこと
から，「威圧」は縄張り雄およびスニーカーが自身の勢力を最も誇示している行
動であると考えられる． 
ペアリング時および非ペアリング時における闘争行動の種類とその頻度の違
いとして，ペアリング時にのみ行われた「威圧」と「分離」があげられる．こ
のことは，ペア形成の有無で縄張り雄が専念する行動が変わることを示唆して
いる．したがって，縄張り雄はペアリング時および非ペアリング時に関係なく，
縄張りの維持に集中しているため「追い払い」を頻繁に行い，競争相手を減ら
すことに専念する．一方，ペアリング時には，雌の確保に専念しているため，
ペア形成中に自身の勢力を最も誇示する両義的行動である「威圧」および「分
離」を行うものと考えられる．さらに，「威嚇」および「平行遊泳」にはペアリ
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ング時および非ペアリング時において有意な差が認められなかったことから，
示威行動はペア形成に関係なく行っているものと考えられる． 
イタセンパラおよびイタセンパラ以外の種に対して行う闘争行動の種類とそ
の頻度には，有意な差が認められ，「追い払い」および「威嚇」からの連鎖行動
は同種のみにしか行われなかった．このことから，「追い払い」および「威嚇」
からの連鎖行動である「平行遊泳」および「分離」は侵入個体を選択して行っ
ているものと考えられる．  
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第 5章 保存池における生息域外保全 
 
第 1節 はじめに 
 
 第 1 章から第 4 章で述べたイタセンパラの生態学的研究の取り組みは，本種
の生息域内である万尾川を対象として筆者が実施してきた．これらの研究では，
イタセンパラの「生息域内保全」を目的として，本種の生存を可能にしている
要因を科学的に特定して，生息環境の維持・改善を提言した．一方，これらの
「生息域内保全」に対して，絶滅危惧種を守るため，安全な施設に希少種を隔
離して，絶滅を回避させる手法を「生息域外保全」と呼ぶ．生息域外保全は絶
滅危惧種を保全する上で，将来の絶滅の危険性を分散させ，自然集団の維持や
再定着のために生息地への再導入される個体を保存するという点において意義
がある（環境省, 2009）．特にタナゴ類や淡水二枚貝は，その生息地が人間生活
に身近な湖沼や河川中・下流域であることから，人間社会の近代化による影響
を強く受けており，ほとんどの種において絶滅が危惧されている（北村, 2008; 根
岸ほか, 2008）．そのため，池を活用したタナゴ類と二枚貝の生息域外保全が各
地で進められている（加納ほか, 2005; 細谷・高橋, 2006）． 
本研究対象地域である氷見市では，イタセンパラの生息が継続的に確認され
ている（氷見市教育委員会 2003, 2006, 2008, 2010）．その一方で，生息地周辺の
整備や開発に加えて，外来生物の影響が懸念されている（田中, 1993; 氷見市教
育委員会 2003, 2008; 山崎ほか, 2009）．これに対し氷見市では，生息状況の調査
に加え，地域個体群の保存と計画的な増殖を目的として，保存池の造成とそこ
での増殖個体の研究や遺伝的管理を実施している（氷見市教育委員会  2005, 
2006, 2008, 2010; 北村・西尾 2010; 山崎ほか, 2010; 西尾, 2011, 2014; Kitanishi et 
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al., 2013; Yamazaki et al., 2014）．本種の保護活動を行う上では，野外における生
息条件，生活史および繁殖生態を客観的に評価できる情報（第 1, 2, 3 および 4
章参照）の把握に加え，保存池や飼育水槽といった飼育環境下における本種の
生活史および繁殖生態を明らかにしておく必要がある．すなわち，「生息域内保
全」および「生息域外保全」の両方から本種の保護に必要な知見の蓄積を行う
必要がある． 
生息域内保全研究として実施されたイタセンパラの食性調査により，稚魚，
幼魚および成魚の各成長段階において珪藻類の Navicula が大半を占めているこ
とが明らかとなった（第 2章参照）．また，イシガイ類に関しては，水田等の一
時水域で生産されるプランクトンが重要な餌資源となっている可能性が示唆さ
れている（近藤, 1998）．これらのことから，飼育環境下においてイタセンパラ
および二枚貝を増殖させる際には，野外と同等の餌料を確保する必要がある．
飼育環境下で本種を有効かつ簡便に増殖させる方法が確立できれば，増殖した
余剰個体を用いた普及啓発活動も可能となり，本種の保護活動がより進展する
ものと考えられる．このように，野外生息地で明らかにされたイタセンパラの
食性の知見を飼育環境下に活かすことが可能であるのと同様に，飼育環境下に
おける本種の生態的知見を蓄積しておく必要がある． 
本章では，氷見市に生息するイタセンパラ個体群を生息域外保全するために
造成された保存池において，本種を恒久的に次世代に引き継ぐための方策を提
示することを目的とし，保存池におけるイタセンパラの繁殖生態と生活史を明
らかにした．加えて，野外との餌料環境の違いを把握するために，保存池内の
動植物プランクトンの季節変動を明らかにした． 
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第 2節 解析方法 
 
（１）保存池の概要 
氷見市が造成した 2 つのイタセンパラ保存池にて 2006 年から 2008 年にかけ
て調査を実施した．保存池は，雨水のみが供給されている止水池（面積 200 m2, 最
大水深 1.2 m; 氷見市教育委員会, 2005）および山地間を流れる水を調整池に入れ，
オーバーフローする水が供給されている流入池（面積および仕様については，
止水池と同様）の 2 池からなる．両池の岸は植生で覆われている．イタセンパ
ラが生息する万尾川と同様の条件に近づけるために給餌は行っていない．また，
イタセンパラの他にも保存池には，タナゴ類としてヤリタナゴとミナミアカヒ
レタビラ，他の魚類としてドジョウ，モツゴ Pseudorasbora parva およびメダカ
Oryzias latipes latipesが導入され生息している．さらに，タナゴ類の産卵母貝と
して，イシガイおよびドブガイ属貝類が導入され生息している．  
 
（２）生活史および繁殖生態 
保存池におけるイタセンパラの生活史，繁殖生態および個体群動態を明らか
にするため，止水池において 2007年 6月から 2008年 9月まで，餌（サナギ粉）
をいれた網モンドリを用いて本種を採集した．採集した個体の標準体長を 0.1 
mm 単位で計測した．雌についてはさらに産卵管長を計測し，腹部を軽く圧迫す
ることにより完熟卵の有無を確認し，それらを搾出して 10%ホルマリンで固定
した．その後，標準体長が 30 mm 以上の個体を FA100で麻酔した後，イラスト
マー蛍光色素 4 色を用いて背鰭基部の 4 ヶ所に皮下注射し，各個体の識別を可
能にした．注射の後，抗菌剤（エルバージュ）水溶液で薬浴させ，正常に泳い
でいるのを確認してから池へ放流した． 
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産卵期の推定には，雌の完熟卵保有率と完熟卵保有時に産卵管が伸長するこ
とから，標準体長に対する産卵管長の割合を用いた（Kitamura, 2006a）．よう卵
数・卵形・卵体積を明らかにするため，固定した卵を個体ごとに計数し，その
中から 10 個の卵をランダムに選んで実体顕微鏡 X-2（オリンパス社）下で長径
と短径を 0.05 mm 単位で計測した．その値を基に，卵形は短径に対する長径の
割合を用い，卵体積を以下の式で求めた（Coleman, 1991）． 
卵体積（mm3）＝（4/3）π・（1/2）長径（mm） 
×｛（1/2）短径（mm）｝2 
各個体の卵形と卵体積の代表値には 10 個の卵の平均を用いた．なお，よう卵
数が 3 個以下であった個体（15 個体中 2 個体）は，卵形，卵体積および卵重量
のデータから除外した． 
保存池におけるイタセンパラの個体群動態解析のため，標準体長が 30 mm 以
上の個体を対象とし，Jolly-Seber法（伊藤ほか, 1992）を用いて生息個体数を推
定した．なお，泳出したイタセンパラ仔魚の個体数を明らかにするため，2006
年 5月 17日および 2007年 5月 21日に止水池の水面に遊泳している仔魚の個体
数を目視にて 100 匹単位で計数した． 
 
（３）動植物プランクトン調査 
イタセンパラの餌料となる動植物プランクトン量の季節変動を明らかにする
ために，流入池と止水池に生息する植物プランクトンおよび動物プランクトン
の調査を実施した． 
植物プランクトンはイタセンパラの稚魚，幼魚および成魚の餌源となること
から（第 3 章参照），2006 年の 4 月，8 月，11 月および 2007 年 3 月の 4 季に池
の中央部中層（表層より 30 cm）において，2 L採水によるサンプリングを行い，
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1 %のホルマリンで固定後，種の同定を行った．なお，分析方法および種の同定
は第 1章に準じた． 
一方，動物プランクトンはイタセンパラの仔魚および稚魚の餌源となること
から（佐藤, 1986; 小川, 2011），2006年 4 月および 8月の 2季に分け，池の中層
部（表層より 30 cm）においてプランクトンネット（直径 20 cm, 目合い 190-μm 
mesh）を約 0.5 m／sec の一定速度で 20 m 引いて採集し，5 %ホルマリンで固定
後，種の同定を行った．なお，分析方法および種の同定は第 1章に準じた． 
 
第 3節 解析結果 
 
（１）生活史 
 2006年に二枚貝に産卵されたイタセンパラの卵（以下，2006年級群）は，2007
年 5 月に貝から体長約 9 mm で泳出した．その後，2006 年級群では，体長頻度
分布のピークが 7 月には約 25 mm，8月には約 30 mm になり，雌雄の区別が可
能となった．9月に約 35 mm まで成長した雌は，成熟して完熟卵を保有し（Figs. 
30, 31），10月には約 40 mm となり越冬した．翌 2008年 5月には約 50–55 mm，
6 月には約 55–60 mm となった．その後，8 月にはわずかしか採れなくなり，9
月には全く捕獲されなかった． 
2007 年の 7 月から 9 月までに捕獲されたイタセンパラの標準体長の頻度分布
は，2つのコホートに対応していることから，この期間に出現する年級群は 2つ
であり，大きい方のコホートは越年群（以下，2005年級群）と判断された．2005
年級群のコホートは，2007年 7月には約 50 mm であった（Fig. 27）．8月には約
55 mm となったが，9月以降には 2つのコホートが重なり，2005 年級群と 2006
年級群の区別が出来なくなった．その後，一部の個体は越冬し，2008 年 5 月お
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よび 6月のコホートは 2006年級群と重なり，2006年級群と同様の経過をたどっ
た．8月には，2007 年級群が約 40 mm で捕獲され始め，9月には雌は約 45 mm
に成長したが，雄は約 40 mm のままであった．産卵個体には，前年度と前々年
度に産まれた年級群が含まれていた．これらのことから，本種の寿命は，長い
個体でも 2年と推定された． 
 
（２）繁殖生態 
 イタセンパラの完熟卵保有率は 9月上旬に増加し，10月上旬に最盛期（31.3%）
となり，10月下旬にかけて減少した（Fig. 28）．9–10月以外の月では，完熟卵を
保有する雌は採集されなかった．一方，標準体長に対する産卵管長の割合は，8
月中旬から増加し，9–10 月に約 20%と盛期となった．8–10 月以外の月は 5%以
下と低い割合であった．これらの結果から，保存池における本種の産卵期は 9–
10月であり，その最盛期は 10月上旬と推定された． 
完熟卵を保有した雌は合計 15個体採集された．その標準体長（±SD）は，平
均 46.1 mm（±5.7），その範囲は 34.1–53.0 mm であり，完熟卵を保有する雌の標
準体長は，採集日間で差はなかった（Kruskal-Wallis 検定, H = 3.9, P ≥ 0.05）．完
熟卵を保有した時の産卵管長は，平均 16.1 mm（±2.7），その範囲は 9.8–23.3 mm
で，採集日間で差は無く（Kruskal-Wallis 検定, H = 7.0, P ≥ 0.05），標準体長との
間に相関は認められなかった（回帰分析，F1, 13 = 3.4, P ≥ 0.05）． 
 よう卵数は，平均 30.1 個（±18.6），その範囲は 1–59 個であり，標準体長と
の間に相関は認められなかった（回帰分析，F1, 11 = 0.2, P ≥ 0.05）．卵形は，長径
が 3.47 mm（±2.1），その範囲は 3.04–3.73 mm，短径が 1.29 mm（±0.07）であ
り，その範囲は 1.17–1.38 mm であった．短径に対する長径の割合は平均 2.69（± 
0.11），その範囲は 2.52–2.90であり，短径に対する長径の割合は，採集日間で差
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は無く（Kruskal-Wallis 検定, H = 0.4, P ≥ 0.05），標準体長との間に相関は認めら
れなかった（回帰分析，F1, 11 = 0.1, P ≥ 0.05）．卵体積は，平均 3.05 mm3（±0.45），
その範囲は 2.16–3.54 mm3であり，採集日間で差は無く（Kruskal-Wallis 検定, H = 
4.8, P ≥ 0.05），標準体長との間にも相関は認められなかった（回帰分析，F1, 11 = 
2.9, P ≥ 0.05）． 
 
（３）個体群動態 
 保存池に生息する体長約 30 mm 以上の個体数は，Jolly-Seber 法により，2007
年 10月 11日から 10月 31日において，雌雄ともに約 100個体と推定された（Fig. 
29）．また，9月から 10月にかけての性比はほぼ 1：1であった．一方，2007年
10月 11日の体長頻度分布から（Fig. 27），2005 年級群と 2006年級群の個体数比
は 9:14 であったことから，Jolly-Seber 法により推定された 2007 年 10 月の個体
数は，2005年級群が 78個体，そして 2006 年級群は 122個体と推定された． 
 保存池に 5月に泳出した仔稚魚は，2006 年は約 600個体，2007 年は約 800個
体であった．このことから，本種が貝から泳出してから 2007 年 10 月までの生
存率は，2005年級群で約 13%（78個体／600 個体），2006年級群で約 15%（122
個体／800個体）と推定された． 
 
（４）動植物プランクトンの発生と季節変動 
 植物プランクトンは，珪藻類が 17属と最も多く，黄藻植物類が 2属と最も少
なく，その季節変動は流入池および止水池では同様の傾向を示した（Table 16）．
植物プランクトンは春季（4月）に最も多く発生し，夏季（8月），秋季（11月）
および冬季（3月）と季節が進むにつれて減少していった． 
動物プランクトンの季節変動は止水池において認められ，春季にカイアシ類
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およびワムシ類の密度が高く，夏季にはカイアシ類，ワムシ類およびミジンコ
類の密度が一気に減少した（Table 17）．一方，流入池においては，動物プラン
クトンの季節変動は認められなかった． 
 
第 4節 考察 
 
（１）生活史戦略と繁殖生態 
保存池のイタセンパラは 9–10 月に産卵し，産卵された個体は貝内で越冬し，
翌春の 5月には体長約 9 mm で泳出して，その年の秋の 9月までに体長約 35 mm
に成長し，成熟・産卵をしていた（Figs. 27, 28）．加えて，2007 年の 7月から 9
月にかけて，体長頻度分布は 2つのコホートを示したことから（Fig. 27），越冬
個体が確認された．一方，万尾川における本種は，9 月に体長約 60 mm に成長
し，成熟・産卵を行い，越冬個体は確認されなかった（Figs. 14, 15, 16）．これら
の結果から，保存池集団は万尾川集団に比べて成長が鈍く，寿命は 1–2 年程度
であったことから，万尾川個体群の寿命に等しいか，あるいは約 1 年程度長い
ことが明らかとなった．一般に成長に影響を与える要因として，水温，餌料お
よび密度等の要因が考えられる（Jonsson and Sandlund, 1979; Baltz and Moyle, 
1984; Conover, 1992; 八重樫・佐々木, 1992; Matthews, 1998; Shubha and Reddy, 
2013; Wootton and Smith, 2015）．保存池における水温条件は万尾川と類似してい
ることから（Figs 16, 31），保存池個体群と万尾川個体群の成長差は餌料および
密度の要因が考えられる．万尾川においては，本種の仔魚期に水田からの動物
プランクトンが餌生物として万尾川へ流入すること，また水田管理のための水
位変動により，幼魚期から成魚期にかけて浅場が形成される．浅場は底面に光
が届きやすく本種の餌となる微細藻類が発生しやすい環境となる（Doi, 2009）．
84 
 
保存池および万尾川において，底面における微細藻類の調査は実施していない
が，万尾川個体群の腸内容物から粒径 0.1mm の砂が多数検出されている（第 2
章参照）．また，本種は日当たりの良い水深 10–20cm の浅い水辺に進入して，水
底の堆積物を活発に摂餌するとの報告もある（小川, 2011）．これらのことから，
保存池および万尾川の両個体群は底面の微細藻類を摂餌し成長しているものと
推察される．保存池はすり鉢状の形状をしていることから，非灌漑期の万尾川
と比較して浅場が少なく，微細藻類が育ちにくい状況であることが予想される．
また，保存池は防犯の観点から，杉林に囲まれた谷地の奥に造成されており，
開放水面である万尾川に比べると日照時間が少ない．日照は光合成を行う植物
プランクトンの増大に寄与し，照度 60–70%において増大し，照度 20–30%にお
いて急激に低下することが確認されている（倉沢, 1957）．これらのことから，
保存池集団が万尾川集団に比べて成長が鈍い理由の 1 つとして，保存池におけ
る日照不足がイタセンパラの餌料となる植物プランクトン量の増大を妨げてい
ることが示唆される．加えて，イタセンパラは小規模水槽で飼育する際に，日
なたの条件下で安定した高水温を提供することで，本種の成長が高まることが
報告されている（氷見市教育委員会, 2012; 馬場ほか, 印刷中）．これらのこと
から，保存池での万尾川より低いイタセンパラの成長は，日照および水温に起
因すると考えられる．さらに，本種は飼育密度が高くなると成長率が低くなる
ことが報告されていることから（氷見市教育委員会, 2012; 馬場ほか, 印刷中），
今後は，保存池における適正な飼育数について，万尾川や淀川水系および木曽
川水系のイタセンパラ保存池を参考にしながら検討していく必要がある． 
保存池集団のよう卵数の平均は 30.1 個（範囲 1–59 個）であり，万尾川集団
の 113.6 個（範囲 3–273 個）に比べて少なかった．保存池集団における完熟卵
を保有する雌の標準体長は 46.1 mm であり，万尾川集団における完熟卵を保有
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する雌個体の標準体長は 56.4 mm であった．室内実験において，本種は体重の
増加に伴って卵数が増加することが知られている（上原, 2007）．このことから，
両集団間におけるよう卵数の違いは，体長差に起因すると考えられる．しかし，
本研究において，保存池集団および万尾川集団のよう卵数と標準体長との間に
有意な正の相関が認められなかった理由として，二枚貝に卵を産み込んだ後の
雌個体を捕獲した可能性がある．万尾川集団において，最大よう卵数（273 個）
を保有する雌の体長は 66.3mm であり，最小よう卵数（3個）を保有する雌の体
長は 65.0mm であり，体サイズは類似していた．さらに，ビデオ解析の結果から，
万尾川集団は一度の排卵で約 50個の卵を二枚貝に産み込むことが明らかになっ
ている．本種の産卵は，一度の産卵で保有する全ての完熟卵を排出するのでは
なく，保有する完熟卵を複数回に分けて二枚貝に産みこんでいるものと推察さ
れる．これらのことから，273 個のよう卵数を保有した個体は産卵前であり，3
個のよう卵数を保有した個体は産卵後であったことが示唆される． 
保存池集団の産卵管長の平均は 16.0 mm であり，野外集団の 21.5 mm に比べ
て短かった．上原（2007）は，保存池集団のイタセンパラ雌の産卵管長と体重
の関係には有意な正の相関が認められず，体の大きさの異なる場合でも産卵管
長の長さはほぼ 18–22mm で一定であると報告している．タナゴ類は同所的に他
のタナゴ類が生息する場合は，産卵管を伸長させることが知られている
（Kitamura, 2007; Oshiumi and Kitamura, 2009）．保存池にはイタセンパラと産卵
期が重複する種は生息していないが，万尾川にはタイリクバラタナゴが多数生
息しており，雌のイタセンパラの産卵行動中にタイリクバラタナゴの雄が産卵
前放精する行動が確認されている（第 4章参照）．また，これまでの調査におい
て，9月に完熟卵を保有するタイリクバラタナゴが万尾川で確認されている（西
尾・川上, 未発表）．つまり，氷見市および大阪府の保存池に生息するイタセン
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パラ集団が氷見市の野外集団に比べて短い産卵管長を有するのは，産卵基質で
ある二枚貝を争う他種のタナゴ類が同所的に存在しない．したがって，保存池
集団が産卵管を伸長させることは生理的コストとなるため（Kitamura, 2006c），
野外集団とは異なり産卵管を長く伸ばす必要がないものと考えられる． 
本研究ではイタセンパラの個体数や個体群動態を推定するために，網モンド
リおよび蛍光色素を皮下注射する方法を用いた．本研究において網モンドリで
捕獲されたイタセンパラの性比は，ほぼ 1:1 であった．野外におけるヨーロッパ
タナゴの調査においても個体群間の性比は等しく（Smith et al., 2000b），飼育下
におけるタナゴ類の性比も等しいことが知られている（Kawamura, 1998; 
Kamamura et al., 1998; Kawamura and Hosoya, 2000）．本研究において，イタセン
パラの性比がほぼ 1:1 であったことから，池内におけるイタセンパラの個体群動
態の推定において，網モンドリを用いた調査方法は有効であると考えられる．
また，蛍光色素の皮下注射を行ったイタセンパラは，再捕獲時に注射箇所が化
膿した個体がほとんど確認されなかった．なお，2007年 9月 10日に標識してか
ら 1度でも再捕獲された割合は雌 76%（n = 54），雄 65%（n = 43）で，再捕獲し
た個体の脱落率は雌 20%（n = 11），雄 14%（n = 6）であった．標識脱落個体の
脱落した色標識は，捕獲された他標識個体の色標識を確認することにより，何
色の標識が脱落したかがすべての個体で決定できたことから，全個体について
個体の識別が可能であった．したがって，イラストマー蛍光色素の皮下注射方
法は他魚種と同様に（Sato and Kano, 2008; Oshiumi and Kitamura, 2009），本種の
標識調査に有効であることが示された． 
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（２）イタセンパラおよび二枚貝の餌源 
イタセンパラおよび二枚貝の成長期である春季から夏季にかけて，止水池に
おいて珪藻類は約 4倍に増加していた．特に，6月から 9月までの全ての月にお
いて，イタセンパラの腸内容物として最も多く確認された珪藻類の 1 種である
Navicula が 8月の止水池で大量に発生していた（Table 16）．また，イタセンパラ
仔魚の餌生物と予想されるワムシ類，ミジンコ類およびカイアシ類は，春季に
止水池に大量発生しており（Table 17），止水池におけるプランクトンの発生と
季節変動は万尾川におけるプランクトンの季節変動とほぼ一致した（Tables 7, 8）．
一方，流入池においては，春季から夏季へのプランクトンの増加が認められな
かった（Table 16）．その理由の 1 つとして，流入池に山水を常時流入させてい
たことによる水温低下が挙げられる．実際に，イタセンパラの仔魚期にあたる 6
月の水温は止水池で約 24oC，流入池で約 21 oC であった．また，植物プランクト
ンを餌料とする 7 月から 8月の水温は止水池で約 25 oC であった一方，流入池で
は 20 oC を下回っていた（氷見市教育委員会, 2006）．動物プランクトンは水温
25oC 前後，そして植物プランクトンは水温 20oC から 25oC が増殖に好適な条件
となる（倉沢, 1957）．2005年 9月に捕獲された保存池で捕獲されたイタセンパ
ラ（n = 30）の標準体長の平均は，流入池集団 56.9 mm，止水池集団 68.9 mm で
あり，流入池集団は小型の傾向を示していた（氷見市教育委員会, 2006）．この
ことは，止水池がイタセンパラの生息域である万尾川に近い環境であることを
示しており，流入池集団が栄養不足に陥っていることを示唆している．流入池
における餌不足の解決策の 1 つとして，両種の成長期である春季から夏季の間
に，流入池を止水状態とする対策を講じ，止水池と同様の餌生物を補償するこ
とが望ましいと考えられる． 
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（３）保存池における有効なイタセンパラの保存方法 
氷見市の保存池においてイタセンパラは，5 月に約 800 個体（密度 4 個体／
m2）が泳出し，10 月までに約 15%の 120 個体（0.6 個体／m2）が生残し産卵し
ていた（Figs. 30, 31）．一方，大阪府の水生生物センターのイタセンパラ保存池
（面積 270m2; 最大水深 0.8m）全域では，約 1,900–5,000 個体（7–19 個体 m2）
の稚魚が 5月に泳出し，翌年の 3月にはそれらの 19–48%に当たる 290–500個体
（1.1–1.9個体／m2）の成魚が確認されている（宮下, 2005）．氷見市の保存池は，
大阪府水生生物センターの環境を参考に造成されており，池や岸内の植物環境
と物理構造はよく似ている（氷見市教育委員会 2005, 2006）．大阪府水生生物セ
ンターの保存池では，淡水魚類としてイタセンパラとトウヨシノボリ
（Rhinogobius sp. OR）が生息しているのみであるが，氷見市の保存池ではイタ
センパラに加えて同所的に生息するミナミアカヒレタビラおよびヤリタナゴを
含む淡水魚類 5 種が同時に保存されている．これらのことから，氷見市の保存
池での大阪府水生生物センターの保存池より低いイタセンパラの生息密度や生
存率は，同所的に生息する魚種や魚類数の違いによる餌を巡る資源消費型競争
関係が影響を与えているものと考えられる．したがって，今後は，保存池にお
いてイタセンパラ以外の魚種についても継続したモニタリング調査を行い，魚
種およびその個体数を把握しておくことが重要である． 
保存池集団の成長を野外と同等に近づけるためには，野外で得られた情報を
保存池に活かし，池の構造や管理方法を一部見直すことが必要である．すなわ
ち，野外と同等の餌条件を保存池に創出することが重要となる．具体的には，
灌漑期の万尾川と同様に，水田からの動物プランクトンがイタセンパラの餌生
物として保存池に流入される構造とする．さらには，非灌漑期の万尾川に形成
される浅場を保存池に多く造成し，微細藻類が繁茂する環境を維持する必要が
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ある．これらの問題点は，2014 年に新規に造成した保存池を活用することによ
って，克服することが可能であると考えられる（氷見市教育委員会, 2014a）．2014
年に完成した保存池には，水田および浅場を多く造成した構造とした．しかし，
浅場は鳥類の捕食を受けやすいことから，抽水植物を維持することで，鳥類か
らの捕食圧を低減させることも必要である（Pelicice and Agostinho, 2006; 
Takamura, 2007）．また，浮水植物は繁茂すると影が大きくなり日照を遮ってし
まうことから，微細藻類が育ちにくくなることが知られている（Janse and Van 
Puijenbroek, 1998）．これらのことから，保存池に繁茂するヒメガマ Typha 
domingensis，ヒシ Trapa japonicaおよびオニバス Euryale feroxを継続的に管理し
ていく必要がある．  
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第 6章 総合考察 
 
イタセンパラは日本固有種で，淀川水系，濃尾平野および氷見市の万尾川お
よび仏生寺川に分布している．しかし，淀川水系では 2006年にイタセンパラが
確認されなくなり，市民を巻き込んだ地道な野生復帰が展開されている（上原, 
2011）．また濃尾平野の木曽川水系においても個体の確認が少ないことから，行
政と水族館が連携し，本種の増殖および普及啓発を進めている（池谷ほか, 2012）．
現在ある程度まとまって生息している富山県氷見市においても，生息範囲が減
少していることや保存池における遺伝的多様性の問題を考慮していく必要があ
り，行政，市民および小学校が一体となった取り組みが進められている（西尾 
2011, 2014）．しかし，これらの取り組みを進める上で最も基礎的な情報である
野外におけるイタセンパラの生態的情報はこれまでほとんど明らかにされてい
なかった．そこで本研究では，イタセンパラ氷見地域集団の保護対策を提示す
るために，複数の空間スケールに注目し，イタセンパラおよびイシガイとその
生息環境に関して議論してきた．本章では，各章において得られた個々の空間
スケール解析の結果を総合的に考察し，本種を保護するために必要な生息地で
の保全策や，将来にわたって健全に種を保存する保存池の管理・運用について
の具体的な取り組みを提言する．  
 
イタセンパラの生息域内保全方法 
 環境省レッドデータブック第 4 版では，イタセンパラの減少原因として「水
路の改修」「河川開発」および「水質汚濁」が挙げられ，特に富山県においては，
生息地におけるイタセンパラの保護に対立する要因として，河川の開発や改修
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等の事業による生息地の破壊・減少およびオオクチバス等の魚食性外来魚の侵
入による個体数の減少等が挙げられている（河村, 2015）． 
希少種の絶滅を防ぐためには，まず，個体数減少の要因を明らかにすること
が必要である（宮下・藤田, 1996）．イタセンパラにおいても指摘されている減
少要因が本種の生息にどの程度の脅威となっているのかを検証し，さらにはこ
れまで提起されていない減少要因および生息に好適な条件を検討する必要があ
る．そしてそれらの問題を整理して，どのようにして減少要因を改善すべきか，
さらに好適要因をどのように維持すべきなのかを明らかにしておかなければ，
今後イタセンパラの保全を進める上で大きな障害となる． 
本研究では，区域，リーチ，河床型および微生息場所の 4 つのスケールでイ
タセンパラの生息環境の解析を行った．イタセンパラと河川環境との関係をよ
り適切に理解するためには，複数の異なるスケールからのアプローチを行うと
ともに，対象とするスケールを明示することが必要となってくる（Bozek and 
Rahel, 1991）．さらに互いに階層的な構造を為す，それぞれのスケールで得られ
た情報間のつながりを考えることが重要となる．これらのスケールを通して，
それぞれの結果を整理すると，水田および水田管理に関連した区域スケールに
ける環境要素が，イタセンパラの生息環境としてリーチ，河床型および微生息
場所のそれぞれのスケールで複合的に関与していることが明らかとなった． 
氷見市においてイタセンパラが主に生息している万尾川は，水田用水管理河
川として住民に利用されており，灌漑期と非灌漑期の河川環境は大きく異なっ
ていた．イタセンパラの仔稚魚期における区域スケール解析では，集水域に占
める水田面積率，水田からの動物プランクトンの供給および河岸における負の
カバー面積率（河岸植生の被覆の少ない場所）が本種にとって好適な環境要因
として採用された（第 1章参照）．具体的には，イタセンパラの仔魚期から稚魚
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期にあたる灌漑期において，生息河川である万尾川と水田との間に水系ネット
ワークが構築され，水田から万尾川へ動物プランクトンが供給されること，そ
して，水田管理のために実施されるカメムシ防除目的の河岸の草刈や人為的な
水位変動によって形成される水深および流速の変化が，イタセンパラの好適な
採餌微生息場所の条件として重要であった（第 2章参照）． 
非灌漑期における区域スケール解析において，浅い水深は，イシガイの分布
を規定する要因として採用された（第 1章参照）．さらに，リーチスケール解析
では，豊富なイシガイと浅い水深がイタセンパラの利用環境として採用された
（第 3章参照）．水田管理の一環として万尾川内に発生する水位変動が非灌漑期
の万尾川に浅場を形成することで，豪雨や台風により河床が攪乱され，泥成分
が除去されやすい環境となる．このことがイシガイの生息場所として有効であ
ることが示唆された．また，非灌漑期に形成される浅場（特に水深 240–330mm）
はイシガイの好適な生息場所の形成に加え，イタセンパラの産卵場所として，
オオクチバスやサギなどの捕食者からの回避に有効であることが示唆された
（第 3章参照）． 
本研究において，イタセンパラおよびイシガイの好適要因として採用された
環境要因には，空間的階層性において異なる結果が得られた．具体的には，イ
タセンパラにおいて微生息場所スケールでは，仔稚魚期における水深および流
速が個体の生息場所選択に影響していたが，区域スケールではこれらの項目は
いずれも仔稚魚期のイタセンパラの生息の有無には影響していなかった．また，
イシガイでは区域スケール解析において浅い水深が採用されたものの，微生息
場所スケールにおいては採用されなかった．対象とするスケールによって，解
析結果から得られる情報やその解釈は異なることが知られている（Crowl and 
Schnell, 1990; Fausch et al., 1994）．今後は，イタセンパラおよびイシガイの生息
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地保全を進めるにあたり，生息場所構造のさまざまな空間的・時間的スケール
の階層性についても留意した研究デザインを検討・実施していく必要がある． 
以上の結果から，イタセンパラおよびイシガイの好適環境要因の全てに共通
する項目として，「地域住民による水田耕作およびその管理」が重要であること
が様々な空間スケールに着目することで明らかとなった．万尾川に形成される
イタセンパラおよびイシガイに好適な環境は，地域住民が両種を守るために主
体的に行っているものではなく，米を生産する活動の副産物として維持されて
いるものである．農業従事者は水田管理のために人為的に水位を操作すること
で，万尾川に水位変動を生じさせている．水田耕作によりもたらされる灌漑期
と非灌漑期における水位変動は，かつてのイタセンパラ生息域であった氾濫原
の水位変動を模しており，水田から万尾川への動物プランクトンの供給もまた，
イタセンパラの本来の生息地であった氾濫原の機能を代償していると考えられ
る．すなわち，万尾川は水田管理用河川として利用されることで，河川内に消
失した氾濫原の代償的機能を補償している．以上のことから，イタセンパラお
よびイシガイを保全していくための方策として，水田耕作を継続し，万尾川を
氾濫原代償地として維持していく必要がある． 
世界的に減少傾向が著しい氾濫原は，生物多様性のホットスポットとして認
識され，水生生物だけでなく陸生生物を支える機能を保有していることから，
世界的に復元の取り組みが行われている（Tockner et al., 1998 など 諸言参照）．
これまで水田を湿地として活かす取り組みは，水田を氾濫原の多様な湿地の代
替として利用する取り組みが主であった（Elphick and Oring, 1998; 呉地, 2007: 
Washitani, 2008）．特にアジアでは，河川氾濫原を再生させる動きが始まったと
ころである（Zerbe and Theves, 2011）．アジアにおいて減少が著しい河川氾濫原
を再生させる方法の 1 つとして，世界の米の生産量の 90%を占める水田を人為
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的に管理し，氾濫原を創出させることは極めて有効な手法である．水田を多く
の湿地生物の生活の場とするだけに留まらず，人間活動による水田管理が氾濫
原依存種であるイタセンパラおよびイシガイの生息環境を維持していることが
明らかとなった万尾川のように，水田の水管理を用排兼用河川として見直すこ
とが，水田周辺河川に氾濫原を創出することに繋がるものと考えられる．すな
わち，人間の農事活動は，氾濫原の創出を通じて生物多様性の維持・再生につ
ながる 1 つの手法であり，このことは，世界的な課題となっている氾濫原の再
生に応用可能であると考えられる． 
 
生息域外保全方法と保護体制の構築 
生息地において個体群を維持する生息域内保全は第一義的に重要であるが，
将来，絶滅という最悪の事態に対応するため，生息域外保全も並行して進める
必要がある（細谷, 2006）．生息域外保全は絶滅危惧種を保全する上で，将来の
絶滅の危険性を分散させ，自然集団を維持するための個体群のサイズ強化や再
定着のために生息地への再導入される個体を保存するという点において意義が
ある（環境省, 2009）．すなわち，飼育個体群を野生に戻すことが可能になるま
で，健全に種を維持しておくことが生息域外保全の重要な役割の一つとなる．
氷見市では，希少種であるイタセンパラを保存する方法として，生息地の環境
を模した人為管理下の保存池における自然繁殖（第 5 章参照）および小規模水
槽による自然繁殖（氷見市教育委員会, 2012; 馬場ほか, 印刷中）を実施してい
る．また，これらの方法の他に，ジーンバンクや人工授精による種の保存も有
効である（太田, 1997; 上原, 2007; 池谷ほか, 2012）．保存池を活用したタナゴ類
と二枚貝類の生態・保全研究および保護活動は進展している（加納ほか, 2005; 高
橋ほか, 2006）．その理由として，河川や湖沼等の他の環境と比べると小面積で
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調査や維持管理が容易なこと，さらに，利害関係者が少ないことから，研究や
合意形成が進みやすく，保全策も進展しやすいことが挙げられる（Kitamura, 2005, 
2006b; 加納ほか, 2005; 細谷・高橋, 2006）．以上を踏まえ，氷見市が造成した保
存池における種の保存方法および保存池を活用した保護体制の構築体制につい
て提言をおこなう． 
屋内施設における生物の保存と増殖には，飼育設備，摂餌，遺伝的多様性に
配慮した繁殖計画（Kubota and Watanabe, 2003; Kubota et al., 2008），初期発生条
件に伴う長期間の温度管理（Uehara et al., 2006）などの日常的な維持管理が必要
である（上原, 2008）．そのため，屋内飼育保存は個体の健康状態を詳細にかつ
正確に把握できるが，その一方で非常に多くの時間や手間がかかり経済的コス
トが大きい．さらに，淡水二枚貝類をタナゴ類の産卵に利用する場合は，天然
水域から二枚貝を採集し，その資源を消費することから，淡水二枚貝類の保全
上の問題が生じる（前畑, 1997）．一方，野外保存池では，環境改善のための軟
泥の浚渫が数年に 1 回，および生息状況調査が必要である．そのため，日常的
な個体の健康状態の把握は困難であるが，時間や手間（特に人材面）が施設内
保存ほどかからない利点がある．さらに，野外保存池ではイシガイおよびドブ
ガイ属貝類の再生産が可能であり（宮下, 2005; 大阪府, 2007; 上原, 2008），氷見
市の保存池でも再生産したイシガイが採集される（氷見市教育委員会, 2014a）．
したがって野外保存池におけるイタセンパラの保存は本種の絶滅の危機を分散
させ，淡水二枚貝を消費しない経済的コストの低い有効な保存手法であると考
えられる．現在，氷見市のイタセンパラ保存池では，2004 年に氷見産のイタセ
ンパラを導入してから 2015 年まで 10 年以上継続して自然環境下で繁殖してい
る．イタセンパラの種の保存には，このような人為的管理下の保存池を複数設
け，安定した種の保存を行うことが必要である． 
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このように，保存池では数多くの種の保存が可能である一方，人為的管理下
における飼育は、飼育個体群における人為環境への適応の恐れが指摘されてお
り，飼育環境への適応回避を考慮した飼育および繁殖を行う必要がある
（Frankham et al., 2002）．さらに，飼育個体の野生復帰を考えた場合，継代飼育
個体群の遺伝的多様性を低下させない対策も必要となる（Yamazaki et al., 2014）．
一般的に，生物の多様性を支える重要な要素の 1 つは環境の多様さである．そ
の多様な環境のいずれかに，それぞれの種がその生態，生理，形態および行動
などを適応させている（樋口, 1996）．それゆえに，本研究で明らかとなった野
外におけるイタセンパラおよびイシガイに関する知見を保存池に活用し，保存
池に野外生息環境と類似した氾濫原的環境を創出させることが，保存池におけ
る飼育個体群の飼育環境への適応を回避する上で有効であると考えられる．具
体的には，2014 年に新規に造成された保存池では，保存池敷地内において水田
耕作を行い，本種の仔魚期および稚魚期である 5–6 月にかけて，水田からの動
物プランクトンを保存池に流下させる構造とした．本種の産卵期である 9–10月
にかけて，繁殖個体が利用可能な浅場に加え，群れ個体が利用可能な深場が必
要なことから，保存池内に約 30 cm の浅場と約 100 cm の深場を区分し，鳥類か
らの捕食圧の低減せる構造とした．浅場にはイタセンパラが縄張りを張ること
が可能な半径約 90 cm 以上の連続した浅場を設け野外環境と類似した環境を造
成した．これらの保全の現場レベルで集積された知見を保存池に活かすことに
より，餌資源，外敵からのリスク，産卵習性などに対応可能な環境を整備した．
保存池の整備後にこれらの環境を維持していくためには，池底に堆積する底泥
や枯死したガマを除去する取り組みが必要である．氷見市の保護池は池の構造
上，万尾川の非灌漑期に起こる底泥や植物体を押し流すような適度な攪乱を起
こすことはできない．この問題点は，落水や池干しを行うことで改善されるこ
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とが知られている（坂田ほか, 2014）．また，池干し後に環境が更新されること
によって，二枚貝類の再生産率は高くなり，タナゴ類の成長や繁殖が順調に行
われることが報告されている（Matsuda et al., 2007）．そのため，イタセンパラや
二枚貝の生息に大きな影響を与えない冬季において，浅場が干上がる程度に保
存池の水を抜き，泥を除去する対策が有効であると考えられる． 
現在，氷見市が 2004年に造成した保存池では，イタセンパラおよびイシガイ
が繁殖し，絶滅の危機を一時的に回避させる場としての機能は十分に果たして
いるといえる．しかし，2014 年に造成された新規保存池では，野外におけるイ
タセンパラの生態的情報を基に設計および整備を行い，イタセンパラおよびイ
シガイを放流したところである．また，新規保存池は 2004年に造成された池に
比べると大小合わせて約 10倍以上の面積を有することや人の出入りが常時可能
な施設となっている．そのため，継続的な維持管理やイタセンパラの密漁およ
びオオクチバスなどの外来魚の密放流を防止する措置が必要となる．そしてこ
れらの活動を進める上では，市民参加の保護体制の構築が必要となる．そのた
めに，保存池において必要以上に得られた繁殖個体（以下，余剰個体）を教育
目的として普及啓発事業に活用することが必要となる．具体的には余剰個体を
用いたイタセンパラの常設展示，そして小学校における飼育学習等を積極的に
実施し，市民のイタセンパラ保護意識を向上させ，保存池における本種の保存
に積極的に参画できる体制を構築していく必要がある．そのために，氷見市で
はイタセンパラを希少種として扱うだけでなく，「市民の宝」であると位置づけ
て，みんなの手で天然記念物を育てていくために，環境保護の担い手である子
どもたちやその親に「イタセンパラ守り人」として登録してもらう制度を設け
ている．イタセンパラ守り人の方々には，保存池の維持管理およびイタセンパ
ラの調査を通じて，イタセンパラの保護に加えて，広く生物多様性について理
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解してもらう．これらの活動を通して，市民の興味・関心が希薄になりがちで
あるイタセンパラを活用しながら普及啓発活動を進めていく中で，市民や地域
住民を中心に「イタセンパラを保護していこう」という意識向上と保護活動へ
の積極的な参加を促す活動を続けていく必要がある．そのためにも，氷見市の
イタセンパラ保護事業は，目に見える形での活用が図られ，保護意識が高まる
ような活動へと発展させていく必要がある．  
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要 約 
 
イタセンパラ Acheilognathus longipinnis は，淀川水系と木曽川水系および富山
県氷見市の万尾川水系に生息するコイ科タナゴ亜科に属する日本固有の純淡水
魚である．いずれの生息地においても個体数の減少が著しいことから，文化庁
が種指定の天然記念物に指定し，採集や飼育を禁止している．また環境省の国
内希少野生動植物種に選定されており，保護増殖事業の計画および策定が実施
されている．特に，イタセンパラの生息域である低平地の氾濫原環境の大半は
人間の生活圏にあり，常に環境の改変にさらされている．その一方で，人工的
な農地である水田は，氾濫原湿地の代替として，多くの生物の繁殖場所や生息
場所として利用されている．本種の保護には，生息地の環境保護が不可欠であ
るが，野外における本種の生息環境や生態を客観的に評価できる研究はほとん
どない．そのため，イタセンパラの生活史や利用環境を網羅的に解明する必要
がある．そして，これらの記載的な生態情報の蓄積は，保全の現場において不
可欠な情報となる．イタセンパラは万尾川水系に広く分布しているため，複数
の空間スケールから本種の生息環境を解析することが可能である．階層構造を
為す複数の空間スケールからイタセンパラの生態学的研究を実施することは，
本種を保全指標とした流域管理を行う際に有効である．本博士論文は，イタセ
ンパラの環境要求や生活史に多角的に注目した 5 つの章から構成されている．
そして最後に，本種を貴重な郷土の文化財として次代に引き継ぐために生息域
内保全と生息域外保全の両側面から必要な保全措置について提言した． 
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第 1章. 水田管理がイタセンパラおよびイシガイ密度に及ぼす影響 
 区域スケール解析を用いて，イタセンパラ稚魚およびイシガイのハビタット
モデルを構築した．水田管理によって水田から供給される動物プランクトンは
イタセンパラの分布を規定し，非灌漑期に形成される低水位はイシガイの分布
を規定していた．これらのことから，水田管理は氾濫原の補償機能を有し，絶
滅危惧種であるイタセンパラやイシガイの生存に寄与していることが明らかと
なった．世界的な農業形態の 1 つである水田は，万尾川のように用排兼用型と
して管理することによって氾濫原依存種に生息地を提供することが可能になる
と考えられた． 
 
第 2章. 生活史段階に応じた生息場所利用と形態変化 
 微生息場所スケール解析を用いて，イタセンパラの成長段階に応じた利用環
境を明らかにした．仔魚期は植生の少なさ，稚魚期は深い水深および遅い流速，
そして幼魚期は植生が多く流速の速い場所が，それぞれ採用された．さらに，
体高や腸長は，稚魚期から幼魚期に移行する際に大幅に伸長した．これらのこ
とから，本種は稚魚から幼魚に成長する過程において，形態を変化させること
で，生息地や餌を効率的に利用しているものと考えられた． 
 
第 3章. 野外におけるイタセンパラの成長と繁殖生態 
 リーチスケールおよび微生息場所スケールの両スケール解析を用いて，繁殖
生態および産卵期における利用環境を明らかにした．野外のイタセンパラは，5
月下旬に体長約 1cm で二枚貝から浮上し，3 か月後の 9 月上旬に体長約 6cm に
成長し産卵が開始され，産卵は 10月下旬まで継続された．リーチスケールによ
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り産卵期の利用環境を調べた結果，「二枚貝の豊富さ」，「低い水深」および「河
岸に繁茂する植生」が採用された．加えて，微生息場所スケールにより「25cm
から 33cm の水深」が採用されたことから，水位変動により非灌漑期に形成され
る浅場は，捕食者回避に有効であることが示唆された． 
  
第 4章. 野外における繁殖期の行動 
ビデオ撮影により本種の繁殖行動を詳細に観察した結果，平瀬などの流水環
境においてイタセンパラの産卵を確認した．これらのことから，イタセンパラ
は流水域の浅場で産卵行動を完結させることが可能であることが明らかとなっ
た． 
 
第 5章. 保存池におけるイタセンパラの生活史と繁殖生態 
 保存池のイタセンパラは，5 月下旬に体長約 1cm で二枚貝から浮上し，3 か月
後の 9 月上旬に産卵した．産卵は 9 月上旬に産卵が開始され，10 月下旬まで継
続され，そのピークは 9月上旬であり，野外環境とほぼ同様の生活史であった．
一方，産卵可能な雌の体長は約 34mm（野外では約 60mm）であり，越冬個体の
生存率が約 13%であったことは，野外環境と大きく異なった．これらの要因の 1
つとして，密度効果による成長率の低下が示唆された． 
以上のように，本研究の多重スケール解析は，水田管理がイタセンパラの各
生活史段階において重要な要素であることを提示した．すなわち，灌漑期（稚
魚期から幼魚期）において，水田から供給される動物プランクトンはイタセン
パラの生息に重要であり，水位変動は，本種が短期間で成長するために必要な
生息地や餌場を提供していた．また非灌漑期（繁殖期）に形成される低水位は，
102 
 
イタセンパラの繁殖に有効であるだけでなく，イシガイの生息にも寄与してい
た．このように，イタセンパラの保全には，区域スケールで明らかとなった集
水域全体を視野に入れた保全対策の策定に加え，リーチスケール，河床型スケ
ールおよび微生息場所スケールで明らかとなった浅瀬を作り出す水田管理を継
続させることが不可欠であることを明らかにした． 
天然記念物であるイタセンパラは目に見える形で環境・文化財教育に活用し，
地域文化の向上・発展に貢献して初めて，地域おける本種の保護活動への理解
が高まることが期待される．天然記念物指定の目的は，人と自然の関わりの成
り立ちが見てとれる代表的な自然物の保護を図ることにより，文化のいっそう
の向上に役立てることである（花井, 2000）．本研究において明らかにされた，
人とイタセンパラの関わりは，まさに天然記念物の指定目的に合致したもので
ある．イタセンパラは希少種としての価値にこだわりすぎることなく，文化財
として積極的に活用しながら普及啓発活動を強化していくべきであると考える．
そこで，イタセンパラを活用した新たな動きも出てきている．例えば，富山大
学理学部・氷見市連携研究室（旧仏生寺小学校）において，イタセンパラおよ
びイタセンパラと共生する淡水魚の普及啓発を目的としたミニ水族館（ひみラ
ボ水族館）を開館し，イタセンパラを一般に公開している．また，生息域では
水田およびその管理が本種の生息に有効であることから，生息域周辺で収穫さ
れる米を「イタセンパラ米」として商標登録し，米の販売を始めていること．
さらに，イタセンパラを「市民の宝」であると位置づけて，みんなの手で天然
記念物を育てていくために，環境保護の担い手である子どもたちやその親に「イ
タセンパラ守り人」として登録してもらう制度を設けている．これらの活動を
通して，市民の興味・関心が希薄になりがちであるイタセンパラを活用しなが
ら普及啓発活動を進めていく必要がある．そのためにも，氷見市のイタセンパ
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ラ保護事業は，目に見える形での活用が図られ，市民の意識が高まるような活
動を続けていく必要がある．  
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Summary 
 The Itasenpara bitterling, Acheilognathus longipinnis, is a small cyprinid fish 
distributed in the plains of Toyama, Noubi, and Osaka, Japan. The bitterling has a life 
span of 1 to 2 years. Females lay eggs in living freshwater mussels in autumn, and 
hatched larvae live in the mussels for about 7 months. The fry swim up from the 
mussels in May and mature in the following autumn. Populations of Itasenpara 
bitterling have been declining, and it has been recognized as threatened; thus, this 
species was registered in the 2015 IUCN Red List as a Threatened Species and listed as 
a critically endangered species in the Red List of Threatened Fishes by the Ministry of 
Environment of Japan. Most of the floodplains, which are habitats of the bitterling, have 
always been exposed to environmental modifications. However, rice cultivation has had 
a substantial impact on the biological diversity of floodplains. Thus, traditional 
agriculture systems (e.g. paddy systems: networks of paddy rice fields) have functioned 
as surrogate floodplain habitats for the Itasenpara bitterling. Although a quantitative 
study of its habitat is necessary to conserve this species, there have been only a few 
investigations. For the efficient conservation of the Itasenpara bitterling, we examined 
habitat utilization of the Itasenpara bitterling and freshwater mussels in irrigation 
ditches around paddy fields by using geographical information system tools. To 
elucidate the reproductive ecology and life history of the Itasenpara bitterling in a 
natural habitat and a conservation pond, seasonal spawning activity, sequential changes 
in reproductive characteristics and behaviour, and population growth patterns were 
studied in the Himi region of Toyama Prefecture, central Japan.  
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1. Paddy field management potentially contributes to the conservation 
of the Itasenpara bitterling and freshwater mussels 
 Floodplains have functioned as hotspots of biodiversity for many aquatic 
organisms such as symbiotic bitterlings and mussels, which are key contributors to river 
biodiversity. However, river floodplain areas have decreased worldwide. To model 
habitat suitability for the Itasenpara bitterling and freshwater mussels, their utilization 
of rivers around paddy fields subjected to management practices was examined using 
geographical information system tools and field survey methods in conjunction with the 
generalized linear model. The results revealed that the supply of zooplankton from 
paddy fields positively contributed to the abundance of the bitterling. Similar to the 
water-level fluctuations of floodplains, artificial water-level fluctuations in rivers 
around the paddy fields contributed to the spatial distribution of host mussels. These 
results suggest that paddy field management contributes to plankton richness, providing 
appropriate habitats for juvenile fish and spawning grounds for the bitterling. 
 
2. Habitat utilization and morphological variability of the Itasenpara 
bitterling on the basis of its life stages 
Microhabitat characteristics of the Itasenpara bitterling varied depending on 
growth stages. For larvae, the vegetation cover accounted for ≤15%, whereas juveniles 
used a water depth of >40 cm with a flow velocity of ≤1.5 cm/s; for young bitterlings, a 
vegetation cover of >30% and areas with a flow velocity of >4.2 cm/s were chosen. In 
addition, body depth and gut length were greatly extended at the transition from the 
juvenile stage to the young stage. However, most of the gut content consisted of 
periphyton, and no difference was found among the growth stages. On the basis of the 
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observations, the Itasenpara bitterling was indicated as a zooplankton feeder for only a 
short period; it becomes a periphyton feeder during the transition to the juvenile stage. 
These results suggest that the Itasenpara bitterling changes its form during the transition 
to the young stage and uses the habitat and food efficiently. 
 
3. Life history and reproductive ecology of the endangered Itasenpara 
bitterling 
 Life history, reproductive ecology, and habitat utilization of the Itasenpara 
bitterling were investigated in a lowland segment of the Moo River in Toyama 
Prefecture, central Honshu, Japan. Analysis of 1285 individuals revealed that the study 
population comprised a single size class, age at maturation was 3 months from the 
swim-up date, and the life span was 1 year. On the basis of the growth pattern, the life 
cycle, except the egg and embryo stages, were divided into two stages: the juvenile 
stage, characterized by rapid growth, and the adult stage, at which growth ceased. 
Spawning was recorded between early September and late October. Females 
computationally began to mature when they reached a standard length (LS) of 56.4 mm. 
Mature females had a relatively large clutch size (maximum, 273 eggs) and deposited 
highly adhesive and relatively similar-sized eggs (2.55 mm3; major axis, 3.12 mm; 
minor axis, 1.22 mm). Ovipositor length during the spawning period ranged from 15.8 
to 27.5 mm and was not positively correlated with body length. The embryos emerged 
as juveniles (LS, 9 mm) from the gill cavities of freshwater mussels. According to GLM, 
the best-fit model showed that 3 environmental factors (freshwater mussel availability, 
water depth, and vegetation cover) were important variables for habitat utilization by 
the Itasenpara bitterling. Shallow areas (water depth, 250–330 mm) created for rice 
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paddy management and areas with an abundance of cover were particularly effective for 
predator avoidance. 
 
4. Reproductive behaviour of the Itasenpara bitterling in Moo River  
To clarify reproductive behaviour, host mussel utilization, and environments 
appropriate for such behaviour, we observed the spawning behaviour of the Itasenpara 
bitterling in Moo River. During the spawning period, mature males maintained a 
territory around freshwater mussels. Reproductive behaviour started with the 
head-down posture of the male, followed by pairing, spawning and skimming. Teritorial 
male often chased away nearby fishes of both the same and different species. 
Additionally, other behaviour such as ‘separation’, ‘head butting’ and ‘flashing’ were 
observed. When a female visited a male's territory, strong fighting behavior by the 
males was confirmed. The reproductive behavior of male to female increased between 
11:00 and 15:00.ｃ  
 
5. Reproductive ecology and life history of the Itasenpara bitterling in 
a conservation pond 
Reproductive ecology and life history of the Itasenpara bitterling were 
investigated in a conservation pond in Himi, Toyama, Japan. The breeding population 
lived inside mussel gills until May of the following year, and they emerged as juveniles 
(LS, 9 mm) and grew to maturity over the next 4 months. Spawning by the breeding 
population was recorded between early September and late October, peaking in early 
October. These results were almost similar to those of the wild population. The breeding 
population was composed of 2 size classes, probably corresponding to a life span of 1–2 
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years. In addition, LS of the breeding females with ripe ova was 34 mm, and the adult 
population size was estimated to be 200 individuals in November 2007, comprising 1+ 
(120 fishes) and 2+ (80 fishes) age classes. The survival rate of the breeding population 
between May and November (after their emergence from host mussels) was about 15%, 
confirming the successful role of the conservation pond. These results were significantly 
different from those of the wild population. The results suggest that rearing density is a 
critical factor that influences population size of the Itasenpara bitterling in the 
conservation pond. 
 
6. Future conservation 
In the present study, we concluded that paddy field management could 
compensate for the loss of floodplains and increase the productivity of rivers around the 
paddy fields and that traditional agricultural systems have contributed to the survival of 
vulnerable species. In the irrigation season, paddy fields with zooplankton are important 
habitats for the Itasenpara bitterling, and water level fluctuations result in feeding 
grounds required for this species to grow in a short period. In addition, shallow areas 
created for rice paddy management and areas with an abundance of cover were 
particularly effective for predator avoidance by the Itasenpara bitterling and contributed 
to the habitat of the mussels. Paddy fields and irrigation ditches are artificial habitats 
similar to floodplains, and they are greatly influenced by management practices. 
Although reverting to traditional agricultural systems is not a feasible option when 
compared with modern rice cultivation practices, use of some traditional practices in 
paddy field management should be continued because they support the diversity of 
associated communities of freshwater fish and mussels. Overall, this study showed that, 
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with appropriate management methods, paddy fields may function as floodplain habitats 
for numerous aquatic organisms. Thus, if managed appropriately, a dominant form of 
agriculture can provide a habitat for floodplain species.  
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Fig. 1. An adult pair of Itasenpara bitterling 
(Acheilognathus longipinnis) in the Moo River. 
A male (right) showing nuptial coloration and female (left) 
with a long ovipositor (indicated by the white arrow). 
During reproduction, the female maintains a head-down 
posture towards the exhalent siphons of freshwater mussels. 
Photo credit: Yasuyuki HATA.
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Fig. 2. Location of 9 segments surveyed in the Himi area, 
western Toyama Prefecture, Japan. 
Rice paddies within segment indicated by grey areas. 
Water gates are closed during rice planting season, thus 
preventing Juvenile Itasenpara and freshwater mussel migration. 
MO1-4, NA1-2, and HO1-3 indicated by Moo River, Nakayachi
River, and Hounoki River, respectively.
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Fig. 3. Path diagram of paddy field, and appearance of 
juvenile Itasenpara bitterling, during the irrigation season. 
Beta coefficients are shown along the respective path 
segments, and thick arrows indicate significant effects 
(P < 0.01).
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Fig. 4. Changes in the river water level throughout the 
year. A, Moo River in 2013: bitterling and freshwater 
mussels inhabit the river when the water level is adjusted 
for rice cultivation. B, Nakayachi River in 2013: bitterling 
and freshwater mussels inhabit the river a little when the 
water level is not adjusted for rice cultivation. C, Yodo River 
in 1976: bitterling and freshwater mussels are abundant. D, 
Yodo River in 2006: bitterling do not inhabit the river due to 
the construction of a dam, and subsequent flood.
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Fig. 5. Seasonal changes in paddy fields and the Moo River. 
A, Irrigation season: Water is pumped from the adjoining river 
to the paddy field. Warm water, containing zooplankton, is 
drained from the paddy field to the adjoining river through an 
underground drainage pipe. B, Non-irrigation season: Gates 
open and water level is reduced. The paddy field dries and rice 
roots develop. Note: The rice-planting season is from April to 
June. Paddy fields are dried from July onward to prepare for 
harvest. Rice harvest occurs in September. The red arrows 
indicate the flow of water.
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Fig. 6. Relationship between the number of days from the 
swim up river and the habitat use of Itasenpara bitterling 
during the larval stage. Mean ± SD of the data are shown in 
the graphs.
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Fig. 7. Morphological change of Itasenpara bitterling in the 
Moo River. A and B are larval stages (There is no juvenile 
phase). C and D are juvenile stages (determined by appearance). 
E and F are young stages (juvenile features are lost).
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Fig. 8. Classification tree model for predicting the presence 
or absence of larval Itasenpara bitterling numbers. Criteria for 
splitting are indicated on tree branches. The number of 
quadrats with or without Itasenpara bitterling at each node is 
indicated in each box and represented by open (A absence) 
and solid (P presence) columns, respectively. The y-axis of 
each box indicates the number of quadrats.
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Fig. 9. Classification tree model for predicting the presence 
or absence of juvenile Itasenpara bitterling numbers. Criteria 
for splitting are indicated on tree branches. The number of 
quadrats with or without Itasenpara bitterling at each node is 
indicated in each box and represented by open (A absence) 
and solid (P presence) columns, respectively. The y-axis of 
each box indicates the number of quadrats. 
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Fig. 10. Classification tree model for predicting the presence 
or absence of young Itasenpara bitterling number. Criteria for 
splitting are indicated on tree branches. The number of 
quadrats with or without Itasenpara bitterling at each node is 
indicated in each box and represented by open (A absence) 
and solid (P presence) columns, respectively. The y-axis of 
each box indicates the number of quadrats.
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Fig. 11. Growth and abundance of Itasenpara bitterling in 
the Moo River. White bars indicate visual survey and grey 
bars indicate the use of a dip-net survey. * , juvenile features 
are apparent. **, juvenile features are lost.
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Fig. 12. Microhabitat and environmental conditions for 
Itasenpara bitterling in the Moo River. Mean ± SD of the data 
are shown in the graphs. *** significant difference was found 
using the Kruskal–Wallis test; P < 0.001. Sample size for larval 
stage is 116 quadrats, juvenile is 191 quadrats, and young is 49 
quadrats.
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Fig. 13. Morphological changes of Itasenpara bitterling in the 
Moo River. Mean ± SD of the data are shown in the graphs. 
*** significant difference was found using the Kruskal–Wallis test, 
P < 0.001. Significant differences among growth stages using 
the Tukey-HSD test are denoted by the letters. Growth stages 
having the same letter are not significantly different (P > 0.05). 
Sample size for juvenile is 15 individuals, young is 15 individuals, 
and adult is 10 individuals.
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Fig. 14. Seasonal changes in the standard length (LS)–frequency 
distribution of Itasenpara bitterling superimposed with a normal 
curve, determined using the Bhattacharya’s method.
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Fig. 15. von Bertalanffy growth curve (VBGC) of Itasenpara
bitterling. Growth parameters (L∞ = 60.85 mm; K = 9.73 year   
; t 0 = 0.07 year   ) were calculated by analysing the standard 
length (LS)-at-age data for all individuals captured over 2 years. 
The means ± SD were estimated using the Bhattacharya’s 
method.
-1
-1
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Fig. 16. Seasonal changes in the mean ovipositor ratio
(OPI, ratio of ovipositor length to standard length, ○- - -), 
proportion of females with ripe ova (● ), and proportion of 
males with ripe sperm (■ ) in Itasenpara bitterling, and water 
temperature (▲ – ）in the Moo River for 2012 and 2013.
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Fig. 17. Frequency distribution of the number of eggs, 
egg shape, egg volume, and egg weight of Itasenpara bitterling.
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Fig. 18. Number of Itasenpara bitterling (Mean + SD) 
captured at each site during the spawning season. A: Male 
(■, sexually mature; □, immature). B: Female (■, sexually 
mature; □, immature). C: Freshwater mussels.
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Fig. 19. A: The internal structure of the mussel. B: Mean + 
SD number of Itasenpara bitterling eggs and embryos found 
in each of the four parts of the gill chambers of 56 mussels.
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Fig. 20. Classification tree model for predicting the presence 
or absence of Itasenpara bitterling larvae in freshwater mussels. 
Criteria for splitting are indicated on tree branches. The number 
of quadrats with or without Itasenpara bitterling at each node is 
indicated in each box and represented by open (A absence) or 
solid (P presence) columns, respectively. The y-axis of each 
box indicates the number of quadrats.
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Fig. 21. Relationships between time, water temperature, and 
reproductive behaviour of Itasenpara bitterling (see Fig 25 and 
26) in the Moo River.
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Fig. 22. Reproductive behaviour of Itasenpara bitterling in 
the Moo River. A: Male head-down posture; B: Leading; C: 
Pre-skimming; D: Female head-down posture; E: Pre-
skimming; F: Spawning; G: Skimming; H: Sneaking. Male 
and female indicated by red and white arrows, respectively. 
Photo credit: Ryosuke KAWAKAMI.
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Fig. 23. Fighting behaviour of Itasenpara bitterling in the 
Moo River. A: Chasing; B: Separation; C: Threat; D: Parallel 
swimming Rotated fighting and drop separation; E: Rotated 
fighting and drop separation Head-butting; F: Head-butting;
G: Jerking; H: Flashing. Photo credit: Ryosuke KAWAKAMI. 
Note: Fighting behaviour in red frame is only toward 
Itasenpara bitterling. Fighting behaviour in blue frame is 
toward Itasenpara bitterling and another species (excluding 
bottom fish).
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Fig. 24. Process of reproductive behaviour (upper is spawning 
behaviour and lower is fighting behaviour) of Itasenpara bitterling 
during 100 minutes in the Moo River.
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Fig. 25. Relationship in reproductive behaviour of the 
Itasenpara bitterling during 100 minutes in the Moo River. 
A: Before the pairing, B: During the pairing, C: After the pairing.
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Fig. 26. Relationship in fighting behaviour of the Itasenpara
bitterling during 100 minutes in the Moo River. A: Attacks on 
Itasenpara bitterling (except for pairing female). B: Attacks on 
other species (excluding bottom fish). The red arrow indicates 
the chain attack.
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Fig. 27. Seasonal changes in length-frequency distribution 
of Itasenpara bitterling in the conservation pond.
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Fig. 28. Seasonal changes in the mean ovipositor ratio (OPI, 
ratio of ovipositor length to standard length, ○- - -), proportion of 
females with ripe ova (● )in Itasenpara bitterling and water 
temperature (▲ - ）in the conservation pond.
167
Fig. 29. Seasonal changes in number of female (open bars) 
and males (grey bars) collected, and estimated population size 
with SD (vertical line) of female (open circles with broken line) 
and male (shaded circles with solid line) Itasenpara bitterling, 
calculated using the Jolly–Seber method.
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Scale Boundaries Characterizing factor Size Survey unit
Segment
River sections that are separated
by water gates;
land and water use
Ratio of rice paddy;
Longitudinal gradient of river bed;
Sinuosity of channel
Area: Whole watershed area
×10-1 order
Study segment
(500–1800 m in length)
Reach Boundaries of segments
Channel gradient;
Structure characteristics;
Riparian condition
Length: Wetted channel width
×5-10
Reach
(20–50 m in length)
Channel unit
Water surface and bed slope breaks
within a reach
Gradient;
Structure characteristics;
Depth, velocity,
Length: Wetted channel width
×1-5
Channel unit
(3–10 m in length)
Microhabitat Boundaries of reach
Depth, velocity,
vegetation cover
Area: < Wetted channel width
2
Cell
(50 cm × 50 cm× depth)
Table 1.　Classification of spatial scales within the Moo River system
 
 
 
 
1
6
9
 
MO3 NA1 NA2 HO1 HO2 HO3
Basin area (km
2
) 1.24 0.62 1.38 0.41 0.43 0.61
Rice paddy (km
2
) 0.80 0.27 0.28 0.16 0.11 0.13
Upstream elevation (m) 4.3 5.6 9.8 7.4 5.6 5.1
Downstream elevation (m) 3.0 2.8 5.6 2.9 7.8 7.8
Flow length (m) 1806 942 1072 755 513 427
Gradient (%) 0.07 0.30 0.39 0.60 0.43 0.63
Presence in a quadrat of
Itasenpara bitterling
54 12 0 1 0 0
Presence in a quadrat of
freshwater mussels
150 28 81 1 9 5
Note: See Fig. 2
Table 2.　General description of 9 study segments of the Moo, Nakayachi, and Hounoki rivers
Variable
Moo River Nakayachi River Hounoki River
MO1 MO2 MO4
1.31 0.37 2.10
0.49 0.19 0.48
3.0 3.0 6.0
9.0 2.7 4.3
784 897 825
0.77 0.03 0.23
6 32 84
4 16 7
 
 
1
7
0
 
Variables RRP WDP WDR RM SM CV CA LGR SC DNR
Ratio of paddy fields
within the water catchment
area (RRP)
0.846 ** 0.391 －
Water depth during the
post-harvest season (WDP)
-0.428 -0.687 * -0.139 －
Water depth during the
rice growing season (WDR)
-0.219 -0.522 0.018 0.938 *** －
Riverbank material (RM) 0.361 0.631 0.097 -0.876 ** -0.945 *** －
Sediment material (SM) 0.769 * 0.782 * 0.507 -0.687 * -0.411 0.414 －
Current velocity (CV) -0.225 -0.249 -0.238 -0.248 -0.325 0.249 -0.062 －
Cover area (CA) 0.502 0.532 0.513 -0.485 -0.408 0.354 0.516 -0.126 －
Longitudinal gradient
of riverbed (LGR)
-0.655 -0.668 * -0.528 0.848 ** 0.718 * -0.648 -0.765 * 0.092 -0.682 * －
Sinuosity of channel (SC) 0.819 ** 0.823 ** 0.568 -0.431 -0.309 0.451 0.582 -0.044 0.613 -0.472 －
Distance to the nearest
artificial structure (DNR)
-0.556 -0.436 -0.529 0.510 0.473 -0.480 -0.405 0.430 -0.327 0.781 * -0.225 －
a
Significance of correlation: *P  < 0.05, **P  < 0.01, ***P  < 0.001
Table 3.　Pearson's correlation coefficients among the abundances of Itasenpara bitterlings and freshwater mussels, and environmental variables
Abundance
of
Itasenpara
bitterling
Abundance
of
freshwater
mussels
1
7
1
 
Sediment Current Cover Sinuosity of
material velocity area channel
(a) Itasenpara bitterling abundance
1 41.2 0.0 12.96 (6.57) 16.21 (4.76) -0.06 (0.02) -0.65 (0.64) -13.94 (5.83) -9.40 (4.98) 0.07 (0.04)
2 42.1 0.9 8.58 (4.08) 10.79 (3.23) -0.02 (0.01) 2.13 (1.25) -0.35 (0.35) -12.01 (5.76) -6.46 (4.31)
3 42.3 1.1 6.55 (3.88) 9.51 (3.35) 3.66 (1.36) -12.62 (6.30) -7.05 (4.80) -0.04 (0.02)
4 42.5 1.3 3.20 (1.53) 8.22 (1.35) -0.03 (0.01) -0.30 (0.18) -7.87 (3.72)
5 42.8 1.7 13.1 (7.06) 9.05 (2.79) 3.79 (1.39) -1.11 (0.90) -10.05 (5.45) -6.93 (4.03)
6 43.0 1.8 1.07 (0.73) 5.21 (1.48) 2.20 (0.65) -7.74 (3.88) -0.05 (0.02)
7 43.1 1.9 13.35 (7.67) 16.87 (8.26) -0.07 (0.06) -0.30 (2.95) -0.67 (0.66) -14.14 (6.19) -9.71 (5.93) 0.08 (0.09)
Null model 199.0 157.8 2.34 (0.10)
(b) Freshwater mussel abundance
1 60.4 0.0 7.45 (0.55) 8.64 (1.43) -0.10 (0.01) -2.73 (0.51) -0.47 (0.06) -8.05 (2.39) 0.09 (0.01)
2 60.6 0.2 1.13 (0.88) -0.05 (0.01) -0.62 (0.21) -0.22 (0.03) -4.04 (1.73) 6.40 (1.06)
3 61.0 0.6 4.43 (2.46) 4.93 (3.27) -0.07 (0.02) -1.80 (0.88) -0.37 (0.10) -6.64 (2.69) 3.03 (2.43) 0.06 (0.03)
4 61.3 0.9 1.05 (0.88) -0.05 (0.01) -0.55 (0.21) -0.24 (0.04) -3.47 (1.79) 6.24 (1.06) 0.01 (0.01)
5 61.7 1.3 0.76 (0.93) -1.34 (0.42) -0.04 (0.00) -0.20 (0.03) 5.78 (0.89)
6 62.0 1.6 0.74 (1.01) -0.51 (0.63) -0.05 (0.01) -0.44 (0.30) -0.22 (0.03) -3.30 (1.95) 6.61 (1.09)
7 62.2 1.8 0.44 (0.99) -1.19 (0.45) -0.04 (0.00) -0.21 (0.04) -2.04 (1.69) 6.45 (1.07)
Null model 492.9 432.6 3.78 (0.05)
a
Abbreviations: RRP, Ratio of paddy fields within the water catchment area; WDP, Water depth during the post-harvest season; DNR, Distance to the nearest artificial
structure; AIC, Akaike information criterion;  ΔAIC, differences in AIC
Table 4.　Coefficients of selected variables (see Table 3) and coefficients and SE values for top models explaining the habitat use of Itasenpara bitterlings
Model
AIC ΔAIC
Coefficients (SE)
Intercept
Variable
a
RRP WDP DNR
and freshwater mussels
 
1
7
2
 
Segment Copepoda Rotifera Cladocera Copepoda
MO1 0.26 0.27 0.18 0.09
MO2 0.74 0.49 0.22 0.13
MO3 2.92 0.69 0.23 0.17
MO4 0.13 0.54 4.36 0.41
NA1 0.06 0.29 0.05 0.13
NA2 0.09 0.16 0.01 0.06
HO1 0.36 0.75 0.18 0.10
HO2 0.10 0.41 0.11 0.09
HO3 0.13 0.82 0.35 0.19
Irrigation season
(mid-May to mid-June)
Non-irrigation season
Density (no. L
-1
)
Rotifera Cladocera
0.64 0.82
0.07 0.02
0.25 0.41
0.76 3.62
0.78 4.25
Table 5.　Mean densities of the major zooplankton groups in the Moo River system during the irrigation and non-irrigation seasons in 2012
0.49 0.44
0.20 0.62
0.47 0.32
0.45 1.121
7
3
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Moo River Paddy field
Asplanchna  sp. ○ ○
Brachionus calyciflorus ○ ○
Brachionus urceolaris ○ ○
Cephalodella sp. ○ ○
Colurella  sp. ○
Conochilus unicornis ○
Diurella  sp. ○
Euchlanis dilatata ○
Hexarthra mira ○
Lecane  sp. ○
Lepadella  sp. ○ ○
Monostyla bulla ○
Philodinidae ○ ○
Ploesoma truncatum ○
Polyarthra  sp. ○
Trichocerca  sp. ○
Trichotria tetractis ○
Bosmina longirostris ○
Bosminopsis deitersi ○
Ceriodaphnia  sp. ○ ○
Chydorus  sp. ○ ○
Ilyocryptus  sp. ○ ○
Macrothrix sp. ○
Moina  sp. ○ ○
Scapholeberis kingi ○ ○
Simocephalus  sp. ○ ○
Copepoda(nauplius larva) ○ ○
Cyclopoida(copepodid) ○ ○
Eucyclops  sp. ○
Number of species 26 17
Table 6.　Zooplankton list during the irrigation season in Moo River and paddy field in 2012
Copepoda
Class Species
Irrigation season
Rotifera
Cladocera
 
 
 
 
 
 
RRP
Itasenpara
bitterling
abundance
Freshwater
mussel
abundance
b
Abbreviation: RRP, Ratio of paddy fields within the water catchment area
Table 7.　Spearman's correlations between different variables during the irrigation and non-irrigation season
Variables
b
Irrigation season
(mid-May to mid-June)
Non-irrigation season
(late-June to late-July)
Zooplankton amount Water temperature Zooplankton amount Water temperature
  0.78 *  0.70 * 0.05 0.60
   0.93 **    0.83 ** 0.19 0.49
a 
Significance level: *P  < 0.05, **P  < 0.01
0.46 0.58 0.67 0.17
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6/7 (irrigation season)
MO3 NA2
Class Genus st.1 st.2 st.3 st.4 st.5 st.6 st.7 st.8 st.1 st.2 st.3 st.4 st.5 st.6 st.7 st.8
Cyanophyceae Chroococcus
Merismopedia ○ ○ ○ ○ ○ ○
Anabaena ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Lyngbya ○ ○ ○
Oscillatoria ○ ○ ○ ○ ○
Phormidium ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Bacillariophyceae Cyclotella ○ ○ ○ ○ ○ ○
Skeletonema ○ ○
Stephanodiscus
Thalassiosiraceae ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ● ● ● ● ○ ○ ○ ○
Aulacoseira ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Melosira ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Hydrosera ○ ○ ○ ○ ○
Asterionella ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Fragilaria ○ ○ ○ ○
Meridion ○
Staurosira ○ ○ ○ ○
Ulnaria ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Eunotia ○ ○ ○ ○ ○ ○
Amphora ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Cymbella ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Diploneis ○ ○ ○
Encyonema ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Frustulia ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Gomphonema ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Gyrosigma ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Navicula ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Pinnularia ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Rhoicosphenia ○ ○ ○ ○ ○
Stauroneis
Naviculaceae
Achnanthes ○
Achnanthidium ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Cocconeis ○ ○
Planothidium ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Rhopalodia
Bacillaria ○ ○ ○ ○ ○ ○
Nitzschia ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Cymatopleura ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Surirella ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Chlorophyceae Carteria
Chlamydomonas ● ● ● ○ ● ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ● ● ● ●
Chlorogonium ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Eudorina ○ ○ ○
Pandorina ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Schroederia ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Tetraedron
Sphaerocystis
Ankistrodesmus
Kirchneriella
Lagerheimia ○ ○
Monoraphidium ○ ○ ○
Oocystis
Treubaria
Micractinium ○ ○ ○ ○ ○ ○
Dictyosphaerium ○ ○ ○
Actinastrum
Coelastrum
Coronastrum ○
Crucigenia
Scenedesmus ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Pediastrum
Elakatothrix ○
Chaetophoraceae
Oedogonium ○
Cosmarium ○
Closterium ○
Number of genus 35 35 24 21 23 16 20 22 30 32 32 35 37 34 34 29
Sum of phytoplankton (cells/ml) 3,600 4,810 979 2,218 2,246 2,333 1,987 1,267 3,168 2,938 1,411 1,670 1,411 1,498 922 950
Note: Black dot is a priority species
Table 8.　List of phytoplankton during the irrigation and non-irrigation seasons in the Moo River system in 2013
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8/6 (non-irrigation season)
MO3 NA2
Class Genus st.1 st.2 st.3 st.4 st.5 st.6 st.7 st.8 st.1 st.2 st.3 st.4 st.5 st.6 st.7 st.8
Cyanophyceae Chroococcus ○
Merismopedia ○ ○ ○ ○ ○ ○
Anabaena ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Lyngbya ○ ○ ○
Oscillatoria ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Phormidium ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Bacillariophyceae Cyclotella ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Skeletonema ○
Stephanodiscus ○ ○ ○ ○ ○ ○
Thalassiosiraceae ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Aulacoseira ○ ○ ○ ○ ● ● ○ ○ ○ ○ ○
Melosira ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Hydrosera ○
Asterionella
Fragilaria ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Meridion ○ ○
Staurosira ○ ○ ○ ○
Ulnaria ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Eunotia ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Amphora ○ ○ ○ ○
Cymbella ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Diploneis ○ ○
Encyonema ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Frustulia ○ ○ ○
Gomphonema ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ● ●
Gyrosigma ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Navicula ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Pinnularia ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Rhoicosphenia ○ ○ ○
Stauroneis ○
Naviculaceae ○ ○ ○ ○
Achnanthes ○ ○ ○
Achnanthidium ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Cocconeis ○ ○ ○
Planothidium ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Rhopalodia ○
Bacillaria ○ ○ ○ ○ ○
Nitzschia ○ ○ ○ ● ● ● ○ ○ ● ● ● ● ● ● ○ ○
Cymatopleura ○ ○ ○
Surirella ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Chlorophyceae Carteria ○ ○
Chlamydomonas ● ● ● ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Chlorogonium ○ ○ ○ ○ ○ ○
Eudorina ○
Pandorina ○ ○ ○ ○ ○
Schroederia ○
Tetraedron ○
Sphaerocystis ○ ○
Ankistrodesmus
Kirchneriella ○ ○ ○ ○
Lagerheimia
Monoraphidium ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Oocystis ○ ○ ○ ○
Treubaria
Micractinium ○ ○
Dictyosphaerium ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Actinastrum ○ ○ ○ ○
Coelastrum ○
Coronastrum
Crucigenia ○ ○ ○ ○ ○
Scenedesmus ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Pediastrum ○ ○
Elakatothrix
Chaetophoraceae ○
Oedogonium ○ ○ ○
Cosmarium ○ ○ ○ ○ ○
Closterium ○
Number of genus 36 34 29 26 31 28 29 33 29 32 27 27 29 27 24 26
Sum of phytoplankton (cells/ml) 749 475 446 518 850 835 598 655 194 324 346 403 245 295 382 490
Note: Black dot is a priority species
Table 8.　Continued
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6/7-27 (irrigation season)
MO3 NA2
Class Genus st.1 st.2 st.3 st.4 st.5 st.6 st.7 st.8 st.1 st.2 st.3 st.4 st.5 st.6 st.7 st.8
Cyanophyceae Merismopedia
Homoeothrix ● ● ● ● ● ● ● ● ● ● ○ ● ○ ○ ○ ○
Nostocaceae
Lyngbya ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Oscillatoria ○
Oscillatoriaceae ○ ○ ● ○ ● ● ● ●
Bacillariophyceae Cyclotella ○
Stephanodiscus
Aulacoseira ○
Melosira ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Hydrosera ○
Fragilaria ○
Meridion ○
Staurosira
Ulnaria ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Eunotia ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Amphora ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Cymbella ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Diploneis ○ ○ ○
Encyonema ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Frustulia ○ ○
Gomphonema ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Gyrosigma ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Navicula ● ● ● ● ● ● ● ● ● ● ● ● ● ● ● ●
Pinnularia ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Rhoicosphenia ○ ○ ○
Stauroneis ○ ○
Naviculaceae
Achnanthes ○ ○ ○ ○ ○
Achnanthidium ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Cocconeis ○ ○ ○ ○ ○
Planothidium ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Rhopalodia
Bacillaria ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Nitzschia ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Cymatopleura ○
Surirella ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Chlorophyceae Chlamydomonas ○ ○ ○ ○ ○ ○
Eudorina
Pandorina
Characium ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Ankistrodesmus ○
Monoraphidium ○
Coelastrum ○
Crucigenia
Scenedesmus ○ ○ ○ ○ ○
Ulothrix ○ ○ ○
Ulotrichaceae ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Chaetophoraceae ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Oedogonium ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Spirogyra
Cosmarium ○ ○
Closterium ○
22 20 23 23 26 22 21 22 22 20 21 26 22 20 19 13
1,104 1,560 3,216 384 1,128 6,120 5,448 4,992 816 960 84 180 600 156 24 30
5,760 10,080 7,008 2,256 5,424 10,752 11,712 10,368 5,280 5,184 216 4,224 2,352 4,560 216 168
552 1,872 648 240 1,056 456 1,296 576 1,752 936 96 984 48 1,440 15 3
7,416 13,512 10,872 2,880 7,608 17,328 18,456 15,936 7,848 7,080 396 5,388 3,000 6,156 255 201
Note: Black dot is a priority species
Sum of periphyton (cells×1000)
Table 9.　List of periphyton during the irrigation and non-irrigation seasons in the Moo River system in 2013
Number of genus
Sum of Cyanophyceae (cells×1000)
Sum of Bacillariophyceae (cells×1000)
Sum of Chlorophyceae (cells×1000)
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2013/8/6-26 (non-irrigation season)
MO3 NA2
Class Genus st.1 st.2 st.3 st.4 st.5 st.6 st.7 st.8 st.1 st.2 st.3 st.4 st.5 st.6 st.7 st.8
Cyanophyceae Merismopedia ○ ○ ○ ○
Homoeothrix ● ● ● ● ● ● ● ● ○ ○ ○ ○ ○ ○
Nostocaceae ○ ○ ○ ○ ○
Lyngbya ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ● ● ● ● ● ● ● ●
Oscillatoria
Oscillatoriaceae ○ ○
Bacillariophyceae Cyclotella ○ ○ ○ ○
Stephanodiscus ○ ○
Aulacoseira ○ ○ ○
Melosira ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Hydrosera ○ ○ ○ ○
Fragilaria ○ ○ ○
Meridion
Staurosira ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Ulnaria ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Eunotia ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Amphora ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Cymbella ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Diploneis ○
Encyonema ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Frustulia ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Gomphonema ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ● ● ○ ○
Gyrosigma ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Navicula ● ● ● ○ ● ○ ● ● ● ● ○ ○ ○ ○ ○ ○
Pinnularia ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Rhoicosphenia ○ ○ ○
Stauroneis ○ ○ ○
Naviculaceae ○ ○ ○ ○ ○ ○
Achnanthes ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Achnanthidium ○ ○ ○ ○ ○
Cocconeis ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Planothidium ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Rhopalodia ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Bacillaria ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ● ○ ○ ○ ○ ○
Nitzschia ○ ○ ○ ○ ○ ● ○ ○ ○ ○ ○ ● ○ ○ ● ●
Cymatopleura
Surirella ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Chlorophyceae Chlamydomonas ○ ○
Eudorina ○ ○ ○
Pandorina ○ ○ ○ ○
Characium ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Ankistrodesmus
Monoraphidium ○
Coelastrum
Crucigenia ○
Scenedesmus ○ ○ ○ ○ ○ ○
Ulothrix ○ ○ ○ ○
Ulotrichaceae ○
Chaetophoraceae ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Oedogonium ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
Spirogyra ○ ○ ○ ○ ○
Cosmarium ○ ○ ○ ○ ○
Closterium ○ ○ ○ ○
30 31 30 30 30 29 26 29 23 21 20 21 22 21 18 22
1,608 1,584 2,040 1,560 1,872 6,000 3,528 6,336 24 48 14 20 24 52 10 46
4,800 4,512 6,432 10,560 7,488 14,304 14,016 12,096 816 768 552 696 600 1,464 1,752 4,056
4,992 7,488 4,968 3,408 13,224 5,064 8,376 5,808 180 228 136 82 244 502 102 92
11,400 13,584 13,440 15,528 22,584 25,368 25,920 24,240 1,020 1,044 702 798 868 2,018 1,864 4,194
Note: Black dot is a priority species
Sum of periphyton (cells×1000)
Table 9.　Continued
Number of genus
Sum of Cyanophyceae (cells×1000)
Sum of Bacillariophyceae (cells×1000)
Sum of Chlorophyceae (cells×1000)
 
Statistics value P  value
F  = 65.6 < 0.001
F  = 61.4 < 0.001
F  = 59.1 < 0.001
F  = 47.0 < 0.001
F  = 27.1 < 0.001
F  = 35.8 < 0.001
F  = 60.6 < 0.001
Data indicate mean and SD (range in parentheses).
Values denoted by the same letter are not significantly different (P  > 0.05).
Juvenile Young Adult
Statistical analyses
Total length (mm)
24.6 ± 3.5 
a
(20.3–30.4)
51.5 ± 10.8 
b
(32.0–63.9)
64.9 ± 3.1 
c
(59.8–70.5)
Standard length (mm)
19.0 ± 2.4 
a
(15.6–22.9)
39.4 ± 8.5 
b
(23.7–49.7)
49.8 ± 2.8 
c
(45.2–54.3)
Gut weight (g)
0.02 ± 0.02 
a
(0.01–0.05)
0.4 ± 0.2 
b
(0.1–0.6)
0.4 ± 0.1 
b
(0.3–0.5)
22.0 ± 1.3 
c
(19.7–23.9)
Wet weight (g)
0.2 ± 0.1 
a
(0.1–0.3)
2.2 ± 1.1 
b
(0.5–3.7)
3.8 ± 0.5 
c
(3.0–4.9)
Table 10.　Morphology of Itasenpara bitterling in the Moo River system with comparison of each variables among growth stage
by one-way ANOVA and Tukey-HSD tests
Gut length (mm)
96.3 ± 42.8 
a
(52.0–150.0)
560.4 ± 195.5 
b
(217.0–826.0)
553.1 ± 96.3 
b
(417.0–737.0)
Number of turns of gut
9.9 ± 3.6 
a
(6.0–14.0)
24.6 ± 3.8 
b
(17.0–29.0)
23.2 ± 2.9 
b
(18.0–28.0)
Body depth (mm)
7.1 ± 1.0 
a
(5.8–8.6)
17.2 ± 4.2 
b
(8.9–23.1)
 
 
 
 
1
8
0
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June July
Class Genus Life type Itasenpara Rosy Itasenpara Rosy
Cyanophyceae Chroococcus Flotage ● ●
Merismopedia Flotage ○ ○ ○ ○
Homoeothrix Attachment ○ ○ ○
Nostocaceae Attachment ○
Lyngbya Flotage・Attachment ● ● ○ ○
Oscillatoria Flotage・Attachment ○ ○
Bacillariophyceae Cyclotella Flotage ○ ○
Stephanodiscus Flotage ○
Thalassiosira Flotage ○
Aulacoseira Flotage ○ ○
Melosira Flotage・Attachment ○ ○ ○ ○
Hydrosera Attachment
Fragilaria Flotage・Attachment ○ ○ ○
Meridion Attachment ○
Staurosira Attachment ○ ○ ○
Ulnaria Flotage・Attachment ○ ○ ○ ○
Eunotia Attachment ○ ○ ○ ○
Amphora Attachment ○ ○ ○ ○
Cymbella Flotage・Attachment ○ ○
Diploneis Flotage・Attachment ○
Encyonema Flotage・Attachment ○ ○ ○ ○
Frustulia Attachment ○ ○ ○ ○
Gomphonema Attachment ○ ○ ○ ○
Gyrosigma Attachment ○ ○ ○
Navicula Flotage・Attachment ● ● ● ●
Pinnularia Attachment ○ ○ ○ ○
Rhoicosphenia Attachment ○ ○
Stauroneis Attachment ○ ○
Naviculaceae Flotage・Attachment ○ ○ ○ ○
Achnanthes Flotage・Attachment ○ ○
Achnanthidium Flotage・Attachment ○ ○ ○ ○
Cocconeis Attachment ○ ○
Planothidium Flotage・Attachment ○ ○ ○ ○
Rhopalodia Attachment
Bacillaria Attachment ○ ○ ○ ○
Nitzschia Flotage・Attachment ○ ○ ○ ○
Cymatopleura Attachment ○ ○
Surirella Attachment ○ ○ ○ ○
Euglenophyceae Euglena Flotage ○ ○ ○ ○
Lepocinclis Flotage ○ ○ ○ ○
Phacus Flotage ○ ○ ○ ○
Trachelomonas Flotage ○ ○ ○ ○
Chlorophyceae Chlamydomonas Flotage ○ ○ ○ ○
Eudorina Flotage ○
Tetraedron Flotage ○
Monoraphidium Flotage ○
Scenedesmus Flotage ○ ○ ○
Ulothrix Flotage ○
Ulotrichaceae Flotage ○
Chaetophoraceae Flotage ○ ○ ○ ○
Oedogonium Flotage ○
Spirogyra Flotage ○
Cosmarium Flotage ○ ○ ○
Closterium Flotage ○ ○
Number of genus 32 30 40 42
Table 11.　List of the gut contents  of Itasenpara bitterling and Rosy bitterling
Note: Black dot is a priority species  
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August September
Class Genus Life type Itasenpara Rosy Itasenpara Rosy
Cyanophyceae Chroococcus Flotage ○ ○
Merismopedia Flotage ○ ○ ○
Homoeothrix Attachment ○ ●
Nostocaceae Attachment ○
Lyngbya Flotage・Attachment ● ● ●
Oscillatoria Flotage・Attachment
Bacillariophyceae Cyclotella Flotage ○
Stephanodiscus Flotage ○
Thalassiosira Flotage
Aulacoseira Flotage
Melosira Flotage・Attachment ○ ○ ○
Hydrosera Attachment ○ ○
Fragilaria Flotage・Attachment
Meridion Attachment ○ ○ ○
Staurosira Attachment ○ ○ ○ ○
Ulnaria Flotage・Attachment ○ ○ ○
Eunotia Attachment ○ ○ ○ ○
Amphora Attachment ○ ○ ○
Cymbella Flotage・Attachment ○ ○ ○
Diploneis Flotage・Attachment ○
Encyonema Flotage・Attachment ○ ○
Frustulia Attachment ○ ○
Gomphonema Attachment ○ ○ ○ ○
Gyrosigma Attachment ○ ○ ○
Navicula Flotage・Attachment ● ● ● ●
Pinnularia Attachment ○ ○
Rhoicosphenia Attachment ○ ○
Stauroneis Attachment ○
Naviculaceae Flotage・Attachment ○ ○ ○ ○
Achnanthes Flotage・Attachment ○
Achnanthidium Flotage・Attachment ○ ○ ○
Cocconeis Attachment ○ ○
Planothidium Flotage・Attachment ○ ○ ○ ○
Rhopalodia Attachment ○ ○ ○
Bacillaria Attachment ○ ○ ○
Nitzschia Flotage・Attachment ○ ○ ○ ○
Cymatopleura Attachment
Surirella Attachment ○ ○ ○ ○
Euglenophyceae Euglena Flotage ○ ○ ○
Lepocinclis Flotage ○
Phacus Flotage ○ ○ ○ ○
Trachelomonas Flotage ○ ○ ○ ○
Chlorophyceae Chlamydomonas Flotage ○ ○ ○ ○
Eudorina Flotage
Tetraedron Flotage
Monoraphidium Flotage
Scenedesmus Flotage ○ ○
Ulothrix Flotage
Ulotrichaceae Flotage
Chaetophoraceae Flotage
Oedogonium Flotage ○ ○
Spirogyra Flotage
Cosmarium Flotage ○
Closterium Flotage
Number of genus 31 30 26 21
Table 11.　Continued
Note: Black dot is a priority species  
Variable (acronyms)
Mean ± SE
(range)
1 2 3 4 5 6 7 8
1. Water depth (WD: cm)
45.66 ± 2.05
(39.30–56.70)
－
2. Current velocity (CV: cm/sec)
3.71 ± 0.31
(2.70–5.50)
-0.319 －
3. River width (RW: m)
6.95 ± 0.22
(6.22–8.30)
-0.358 -0.021 －
4. Vegetable cover (VC: %)
35.00 ± 8.33
(0.00–66.67)
0.288 -0.601 0.131 －
5. Number of mussels (NM)
82.00 ± 32.32
(6.00–271.00)
-0.342 0.554 -0.127 -0.301 －
6. Number of Itasenpara (NI)
65.50 ± 26.42
(2.00–220.00）
-0.296 0.285 -0.208 -0.028 0.938 －
7. Number of male Itasenpara (NMI)
34.25 ± 13.50
(1.00–111.00)
-0.237 0.358 -0.180 -0.160 0.964 － －
8. Number of female Itasenpara (NFI)
31.25 ± 15.54
(1.00–109.00)
-0.342 0.199 -0.227 0.105 0.870 － 0.909 －
Table 12.　Correlation matrix of variables used during model selection (Pearson’s correlation coefficient) for Itasenpara bitterling
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Table 13.　Coefficients of selected variables (see table 10) and the coefficient and SE values for top models explaining the habitat
use of Itasenpara bitterling during the spawning season 
WD CV RW VC NM NMI
(a) NI
1 158.1 0.0 3.76 (0.06) -0.25 (0.07) -0.13 (0.08) 0.40 (0.06) 0.84 (0.05) –
2 158.6 0.5 3.75 (0.06) -0.22 (0.06) 0.42 (0.06) 0.89 (0.04) –
3 159.6 1.5 3.75 (0.06) -0.24 (0.07) 0.07 (0.10) -0.13 (0.08) 0.44 (0.09) 0.83 (0.05) –
Null model 625.0 466.9 4.18 (0.04)
(b) NMI
1 112.6 0.0 3.18 (0.08) 0.15 (0.08) 0.84 (0.06) –
2 113.8 1.2 3.18 (0.08) 0.80 (0.05) –
3 114.5 1.8 3.17 (0.08) -0.04 (0.09) 0.16 (0.08) 0.83 (0.06) –
4 114.6 1.9 3.17 (0.08) 0.03 (0.12) 0.17 (0.12) 0.83 (0.06) –
5 114.6 1.9 3.18 (0.08) -0.09 (0.08) 0.83 (0.06) –
6 114.6 1.9 3.17 (0.08) 0.01 (0.10) 0.15 (0.08) 0.84 (0.06) –
Null model 332.1 219.5 3.53 (0.06)
(c) NFI
1 68.8 0.0 2.81 (0.10) -0.55 (0.10) -0.20 (0.13) 0.52 (0.09) – 0.92 (0.08)
2 68.9 0.16 2.79 (0.11) -0.49 (0.11) 0.24 (0.18) -0.22 (0.14) 0.67 (0.14) – 0.89 (0.08)
3 69.0 0.27 2.79 (0.11) -0.54 (0.10) 0.55 (0.09) – 0.99 (0.07)
4 69.4 0.63 2.77 (0.11) -0.48 (0.11) 0.23 (0.18) 0.70 (0.16) – 0.97 (0.07)
Null model 349.7 280.9 3.44 (0.06)
Hyphens indicate explanatory variables that were not used for analysis.
Model AIC ⊿AIC
Coefficients (SE)
Intercept
Variables
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Table 14.　Terminology for reproductive behavior of Itasenpara bitterling
Nagata et al. (1984) Uehara (2007) Nishio et al. (2015)
English Japanese
Court Searching Sensaku － Male looks for mussels alone Male looks for mussels alone
Male head-down posture Kainozoki
Male maintains head-down posture towards to the
exhalent siphon
Male maintains head-down posture towards to the
exhalent siphon
Male maintains head-down posture towards to the
exhalent siphon
Leading Yuudou
Male leading a give-up female with ripe ova to
territorial mussel
Male leading a female extended of ovipositor to
territorial mussel
Chased female is going to territorial mussel 
Display Kyuuai Male shakes all of the fin to wiggle －
Male shakes especially dorsal fin to wiggle side
territorial mussel
Pre-skimming Sanranmaehousei Male contacts the abdomen to exhalent siphon Male contacts the abdomen to exhalent siphon Male contacts the abdomen to exhalent siphon
Female head-down posture Kainozoki
Female maintains head-down posture towards to
the exhalent siphon
Female maintains head-down posture towards to
the exhalent siphon
Female maintains head-down posture towards to
the exhalent siphon
Touching Toxtushin
Females move finely fin, advance the body to
quickly territorial mussel Female with ovipositor charges to exhalent siphon Female with ovipositor charges to exhalent siphon
Spawning Houran
Female inserts the ovipositor in the exhalent
siphon
Female inserts the ovipositor in the exhalent
siphon
Female inserts the ovipositor in the exhalent
siphon
Skimming Housei Males releases the ripe sperm to inhalant siphon Males releases the ripe sperm to inhalant siphon Males releases the ripe sperm to inhalant siphon
Sneaking Housei Skimming the male that does not have a territory Skimming the male that does not have a territory Skimming the male that does not have a territory
Fight Chasing Oiharai
A territorial male of head-down posture is chasing
the inferior male.
－
A territorial male of head-down posture is chasing
the inferior male.
Separation Bunri － －
After chasing, territorial male and inferior male
are divided into left and right
Threat Ikaku Each fin is greatly expanded － Each fin is greatly expanded
Rotated fighting Kaiten tousou
Two males rotate in the same direction or reverse
direction
－ Two males rotate in the same direction
Head-butting Zutuki － － Two males strike head
Parallel swimming Heikou yuuei
Two males swim in the same direction to expand
the dorsal and anal fin
－
Two males swim in the same direction to expand
the dorsal and anal fin
Jerking Iatsu Shaking the body to the left and right － Shaking the body to the left and right
Flashing Hirauchi － －
When a territorial male returns to the territory, it
will attack in the side of the body
Italicized terms, newly court and fight behaviour
Behavior
Reproductive behaviour terminology
Brief description
 
1
8
5
 
186 
 
Chain of reproductive
behaviour
a
Before the pairing ratio During the pairing ratio After the pairing ratio
Single behaviour Mp 49.2 Mp 68.3 Mp 83.3
C 23.9 C 26.6 C 15.6
T 0.7 P 0.3
P 0.2 S 0.3
F 0.2
Two chain behaviour Mp-C 14.7 C-Mp 1.4 C-Mp 0.7
C-Mp 2.8 P-T 0.3 Mp-C 0.3
T-T 0.9
T-P 0.5
C-T 0.3
H-P 0.3
C-P 0.2
T-C 0.2
F-Mp 0.2
Three chain behaviour Mp-C-Mp 0.9 L-Ps-Fe 0.7
C-Mp-C 0.9 C-C-Mp 0.3
C-C-P 0.2 C-T-C 0.3
C-T-P 0.2 C-C-P 0.3
Four chain behaviour Mp-C-Mp-C 1.0
Mp-C-C-Mp 0.3
C-Mp-C-Mp 0.3
Mp-C-C-C 0.2
Five chain behaviour Mp-C-Mp-C-C 0.3
Mp-C-C-Mp-C 0.3
Six chain behaviour Mp-C-Mp-C-Mp-C 0.3 L-Ps-Fp-T-Fp-Fe 0.3
Seven chain behaviour L-Ps-Fp-C-Fp-Fe-C 0.3
Twenty-one chain behaviour
L-Ps-Fp-C-Fp-C-Fp-
C-L-J-C-Fp-Ps-Fp-C
-Fp-C-L-C-Fe-C
0.3
Table 15.　Relationship in reproductive behaviour of the Itasenpara bitterling during 100 minutes in the Moo River
a
Abbreviations: Mp, Male head-down posture; C, Chasing; T, Threat; P, Parallel swimming; S, Separation; F, Flashing; H, Head-butting; L,
Leading; Ps, Pre-skimming; Fp, Female head-down posture; Fe, Female escape; J, Jerking
 
 
 
 
 
 
 
Class Genus Lotic pond Lentic pond Lotic pond Lentic pond Lotic pond Lentic pond Lotic pond Lentic pond
Cyanophyceae Kephyrion 5
Oscillatoria 2
Phormidium 5 1
Chrysophyceae Dinobryon 1879
Mallomonas spp. 27
Bacillariophyceae Cyclotella 32 11 2 20 5 1
Aulacoseira 16 222 29 1
Melosira 5 2
Fragilaria 73 19 56 1
Synedra 3 14 8 4 1 2 1 11
Eunotia 2 9
Achnanthes 22 29 5 1
Amphora 1 61 1 23 2 1
Caloneis 1
Cymbella 2 3 3
Diploneis 1 2
Gomphonema 8 3 5 1 1 7 0
Navicula 50 27 42 119 26 30 18 8
Pinnularia 2 2 4 1 3
Stauroneis 2
Nitzschia 11 32 39 13 21 7 18 11
Surirella 1 4 1 3 2
Euglenophyceae Euglena 2 4 3 44
Lepocinclis 9
Phacus 5 1
Trachelomonas 1 1 2 130 7 8
Chlorophyceae Chlamydomonas 2 4
Phacotus 763
Ankistrodesmus 1 2
Monoraphidium 1679 4 4
Scenedesmus 24 52 13 3
Staurastrum 7
Number of genus 13 16 16 12 13 16 11 11
Sum of phytoplankton (cells/ml) 975 3,744 246 468 214 158 62 57
Spring Summer Autumn Winter
Table 16.　List of phytoplankton in the conservation pond Himi in 2006–2007
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Season Copepoda Rotifera Cladocera Copepoda
Spring 0.64 25.53 6.61 48.33
Summer 0.25 0.17 0.57 0.75
Lotic Pond Lentic Pond
Density (no. L
-1
)
Table 17.　Mean densities of the major zooplankton groups in the conservation pond Himi in 2006
Rotifera Cladocera
0.16 0.18
0.25 0.91
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